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Résumé 
L’évaluation de la tolérance aux stress hydrique et thermique et leur combinaison a été 
étudiée chez des variétés d’orge d’origine marocaine. La technique de fluorescence 
chlorophyllienne a été intensivement employée in vivo comme outil non destructeur 
pour évaluer les réponses des différentes variétés. Les courbes OJIP de la fluorescence 
chlorophyllienne ont été analysées par JIP-test qui traduit les changements provoqués 
par le stress en question en paramètres quantitatifs. L’effet du déficit hydrique sur la 
teneur relative en eau (RWC), la quantité en chlorophylle, l’index de plastochrone et sur 
l’âge des feuilles a été étudié.  
Les feuilles de plante contrôle exposées à une lumière actinique saturée pendant une 
seconde présentent des courbe OJIP typiques de la fluorescence chlorophyllienne avec 
trois étapes distinctes: J, I, et P. Après un traitement au stress hydrique, les pics L, K, H 
et G peuvent souvent être distingués par le calcul des dérivées ou des différence au 
contrôle. La forme de la courbe d'induction de la fluorescence dans la phase L (entre 50 
μs et 300 μs) est influencée par le transfert d'énergie d'excitation entre les unités de 
PSII, dénotées comme connectivité. La diminution de la connectivité est observée chez 
les variétés sensibles au stress hydrique. L'aspect de la bande K coïncide avec les 
limitations de donneur d’électron. 
La caractérisation des plantes par la fluorescence chlorophyllienne est basée sur 
l'extraction d'un certain nombre de détails et de paramètre de chaque courbe OJIP. Il est 
essentiel d’évaluer le potentiel de la fluorescence chlorophyllienne pour détecter les 
réponses des différentes variétés. Le rendement quantique maximal de la photochimie 
primaire (ϕPo = FV/FM) n'a pas été sensiblement diminué dans des conditions de stress 
hydrique. Par conséquent, il n'y a aucune perte dans le rendement de la photochimie 
primaire de PSII. Comparé au ϕPo (= FV/FM), l’index de performance (PI) est plus 
sensible au déficit hydrique. L’élaboration de l’index de performance permet de 
formuler un nouveau paramètre nommé index de déficit hydrique DFI (drought factor 
index). Ce paramètre est corrélé avec la tolérance au stress hydrique connue des 
variétés. Le stress hydrique a causé aussi une diminution du poids sec des parties 
aérienne et racinaire des plantes, une diminution de RWC, une diminution de la 
croissance des feuilles et de la quantité des feuilles en chlorophylle. Les différentes 
réponses ont varié selon les variétés. Les différentes variétés étudiées ont été classées en 
trois groupes selon leur tolérance au stress étudié (tolérantes, intermédiaires et 
sensibles). La tolérance au stress hydrique connue des variétés en plein champ est en 
concordance avec nos résultats. 
Les réponses des plantes d'orge au stress thermique ont été évaluées au niveau du 
photosystème II. Un antagonisme apparent entre le stress thermique et hydrique a été 
observé. La thermotolérance de PSII a augmenté dans les feuilles des plantes exposées 
auparavant au stress hydrique. Cette thermotolérance pourrait être impliquée dans 
plusieurs aspects fonctionnels de PSII, comme le complexe de dégagement de 
l’oxygène (OEC) et les centres de réaction. Le stress hydrique a protégé le PSII contre 
les effets du stress thermique au niveau de l’OEC et les centres réactionnels. En plus de 
l’effet protecteur de la glycine betaine et de la proline sur le complexe de dégagement 
d’oxygène, il pourrait que ces deux osmolytes soient impliqués dans la protection des 
centres de réaction (RC) de PSII contre le stress thermique.  
Par l’analyse des courbes OLKJIGHP de la fluorescence chlorophyllienne, l’étude de la 
tolérance des différente variétés vis-à-vis des stress environnementaux semble être 
encourageantes. elle permet de sélectionner les variétés les plus adaptées aux régions 




The evaluation of  tolerance to drought, heat stress and their combination was studied in 
Moroccan barley varieties. The technique of chlorophyll a fluorescence was intensively 
employed in vivo as a non-destructive tool to evaluate the responses of the various 
varieties to stress. The OJIP curves of chlorophyll a fluorescence were analyzed by JIP-
test, which represents the changes caused by the stress in question into quantitative 
biophysics parameters.  
The effect of drought stress on the relative content water (RWC), chlorophyll content, 
plastochron index and on the age of the leaves was studied. The leaves of the plants of 
control exposed to a saturated actinic light during one second, present typical curve 
OJIP of chlorophyll a fluorescence with three distinguished phases: J, I, and P. After a 
treatment with drought stress, the peaks L, K, H and G can often be distinguished by 
calculation from derived or the difference to control. The shape of the curve of 
induction of fluorescence in the phase L (between 50 μs and 300 μs) is influenced by 
the transfer of energy of excitation between the PSII units, indicated as connectivity. 
The reduction in connectivity is observed at the sensitive varieties to drought stress. The 
aspect of the K band coincides with the limitations of donor of electron. The 
characterisation of the plants by chlorophyll a fluorescence is based on the extraction of 
a certain number of parameter of each OJIP curve, and to use them as an index in the 
identification of a model. The maximum quantum yield of primary photochemistry (φPo 
= FV/FM) was slightly decreased under drought conditions. Consequently, there is no 
loss in the primary photochemistry of PSII. Compared with the φPo, the performance 
index (PI) is more sensitive to drought stress. The development of the performance 
index makes possible to formulate a new parameter named drought factor index (DFI). 
This parameter is correlated with the known tolerance to drought stress of the varieties. 
The drought stress also caused a reduction of root length as well as the dry weight of 
root and shoot, a reduction in RWC, a reduction in the growth of leaves and quantity of 
the chlorophyll. The various responses varied according to varieties. The studied 
varieties were classified in three groups according to their tolerance with the studied 
stress (tolerant, intermediates and sensitive). The known tolerance to drought stress of 
the varieties in full field is in agreement with our results. 
The responses of the barley plants to the heat stress were evaluated at PSII. An apparent 
antagonism between the heat and drought stress was observed. The thermotolerance of 
PSII increased in leaves of the plants exposed before to the drought stress. The drought 
stress protects the PSII against the effects of the heat stress on the level of OEC and 
reaction centers. The thermotolerance could be implied in several functional aspects of 
PSII, like OEC and reaction centers. In addition to the protective effect of the glycine 
betain and proline on the complex of oxygen-evolution, it could that these two 
osmolytes were implied in the protection of the reaction centers of PSII against heat 
stress.  
By the analysis of OLKJIGHP curves of chlorophyll a fluorescence, the study of the 
tolerance of different varieties to environmental stress seems to be encouraging which 





































I. Introduction générale 
 
I. 1. Approche conceptuelle du stress  
Les stresses environnementaux tels que le déficit hydrique, les hautes températures et 
d’autres, affectent la croissance et le rendement des plantes. Cependant, les plantes ont 
développé des stratégies d’adaptation pour répondre à ces changements en ajustant leurs 
systèmes métaboliques.  
La définition du stress chez les plantes apparaît avec des significations différentes en 
biologie, qui convergent principalement en attribuant le stress à n'importe quel facteur 
environnemental défavorable pour une plante (Levitt, 1980). En conséquence, la 
capacité d’une plante à survivre à un facteur défavorable est appelée la résistance ou la 
tolérance au stress. Strasser (1988) et Tsimilli-Michael et al. (1996) considèrent que le 
stress a une signification relative, avec un contrôle comme état de référence, ils 
considèrent le stress comme une déviation du contrôle à une contrainte.  
L’état de référence est dynamiquement défini comme situation à laquelle la plante est 
adaptée à son environnement ou d'une manière équivalente, la plante est à son état 
thermodynamique optimal ou l'état de production minimale d'entropie.  
Comme représenté dans la figure I.1, le système est alors caractérisé qu'étant en 
harmonie avec son environnement. Cette caractérisation exprime l'optimalité, précisant 
qu'elle se rapporte à l’interaction du système avec son environnement. En changeant les 
conditions environnementales qui affectent l'harmonie réalisée, et qui mènent à la 
dysharmonie avec l'environnement qui est un événement stressant et par conséquent 
définie comme facteur de force. De telles perturbations mènent le système à la sub-
optimalité. 
En raison de la demande thermodynamique à l'optimalité, la sub-optimalité crée une 
force, sous laquelle le système subit des changements d'état vers une nouvelle 
constellation de paramètres, dénotée comme point d'attraction pour ce changement 
d'état. La force, par conséquent, s'appelle la force de changement d'état. Si le système 
réussit à atteindre le point d'attraction, une nouvelle optimalité est établie; un état adapté 
aux nouvelles conditions environnementales. L'adaptation au stress est définie comme 
un ordre de processus qui mènent à une nouvelle optimalité. Différentes stratégies 
adaptatives sont utilisées pour régler les différents paramètres fonctionnels et 







































Figure I.1. Présentation schématique du concept de stress, il se rapporte à un 
biosystème adapté et exposé à l'environnement (E.) E1, par conséquent étant au "1" état 
optimal (= non stressé = adapté à E1 = en harmonie avec E1) décrit par K1-B1-Y1. Le 
système est soumis à un facteur de force, à un E2-E1, et est mené à un état suboptimal 
(= soumis à une contrainte = dysharmonie avec E2), décrit par K1-B2-Y2. La différence 
Y2-Y1 est une mesure de l'intensité de stress. Le point d'attraction de l'état adapté est à 
E2, c.-à-d. l'état optimal décrit par K2-2B2-2Y2. Sous la force de changement d'état crée 
par la différence Y2-Y1, le système subit K-change et par conséquent B change, jusqu'à 
ce qu'il atteigne le point d'attraction K2-B2-Y2. La contrainte est exprimée comme Y-
contrainte = Y2-Y1, ou comme K-contrainte = K2-K1 (Tsimilli-Michael et Strasser, 
2002). 
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Cependant, les conditions environnementales ne cessent jamais de manifester des 
changements et, ainsi, le système subit perpétuellement un stress.  
Dans ce concept, qui est basé sur la relation dynamique entre les plantes et leur 
environnement, aucun facteur environnemental n'est considéré a priori en tant que 
défavorable et la plante a "pour ne pas résister", mais elle réagit simplement. Dans la 
mesure où le système parvient à s'adapter, le stress est non seulement inoffensif mais, 
encore plus, constructif parce qu'il a comme conséquence la résistance améliorée; si 
l'adaptabilité du système est surchargée, alors le stress est destructif, menant aux 
dommages permanents ou même à la destruction. 
Le concept du stress a été également quantitativement élaboré sur la base de la trilogie 
de J-K-B (Strasser, 1988). Ceci offre la possibilité pour la description et l'établissement 
analytiques des liens avec les bioénergétiques de l'appareil photosynthétique, au niveau 
phénoménologique et biophysique. 
 
I. 2. La trilogie de J-K-B 
 L’efficacité (η) d'un système biologique à n'importe quel moment donné, c.-à-d. le 
rapport de son activité biologique (u) ou du rendement à l'entrée énergique, a été décrite 
par Strasser (1985) et elle est définie par trois limites, le η = f (J, K, B). Les limites de 
cette trilogie sont:  
J: toutes les entrées énergétiques 
K: paramètres qui déterminent les voies cinétiques pour la conservation et la dissipation 
d'énergie; il est ainsi un paramètre étendu correspondant au matériel et la structure du 
système. 
B: est le niveau relatif de l'énergie traversant le système; par conséquent, B peut être 
considéré comme expression du comportement du système (B pour behaviour). 
À l'état optimal, la conservation d'énergie, exprimée par l'efficacité biologique (η) est 
maximale. Ceci peut être visualisé par la présentation multiparamétrique du η = f (J, K, 
B) démontré par un exemple théorique dans la figure I.2 (Tsimilli-Michael et Strasser, 
2002). Les cercles et les carrés indiquent les constellations correspondant aux entrées 
énergiques choisies J1 et J2 respectivement. Deux états différents du système biologique 
sont considérés, un est adapté à J1 et l’autre à J2. Par conséquent, leur limite K de 
conformation assume différentes valeurs, dénotées en conséquence comme K1 et K2. 
Pour chaque état de conformation, les fonctions η = fK  (J), le B = fK (J) et le η = fK (B) 
sont tracés.  
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Figure I.2. Présentation multiparamétrique du η-B-J pour deux états différents K1 et 
K2. J est l'entrée énergétique, B est le comportement dynamique et η est un paramètre 
énergique exprimant l'efficacité biologique du système. Les valeurs K1 et K2 de la limite 
K présentent les états adaptés aux entrées énergiques J1 et J2 respectivement. Les 
cercles et les carrés indiquent les constellations correspondant à J1 et à J2 
respectivement. Les symboles ouverts correspondent à l'optimalité et aux symboles 
fermés au sub-optimalité. Les lignes avec les flèches présentent la direction de 




L'équivalence entre l'état optimal et adapté est démontrée par la position du maximum 
de η = fK (J), étant à J = J1 pour K1 et J = J2 pour K2. Aux états optimaux, B n'est pas 
maximisé mais elle est simplement optimisée. Les constellations optimales η2opt-J2-K2-
B2opt sont marquées dans figure I.2 avec des symboles ouverts. 
 
I. 3. La photosynthèse 
La photosynthèse est le processus biologique caractéristique des plantes supérieures, des 
algues et de quelques bactéries (Ke, 2001).  


















Figure I.3. Les composants de base des chloroplastes des plantes (Nelson and Ben-
Shem, 2004).  
Figure I.4. Représentation schématique de la membrane thylacoïdal, du transfert des 




Lors de la photosynthèse, l'énergie lumineuse est transformée en énergie chimique sous 
la forme de molécules organiques. Chez les plantes, la photosynthèse se déroule dans un 
organite spécialisé: le chloroplaste (Figure I.3). Il est délimité par une double 
membrane; une membrane externe, perméable aux métabolites de faible poids 
moléculaire, et d’une membrane interne délimitant une matrice intra-chloroplastique, le 
stroma (Laetsch et Stetler, 1965). La capture de l’énergie lumineuse et sa conversion en 
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énergie chimique s’opère au sein des membranes thylacoïdiennes internes des 
chloroplastes formant les thylacoïdes granaires, interconnectés par des thylacoïdes 
lamellaires. La photosynthèse est un phénomène complexe qui peut être décrit en deux 
phases. La première phase, appelée phase photochimique, se déroule dans des 
membranes thylacoïdiennes et permet la capture de l’énergie lumineuse et sa conversion 
en énergie chimique, sous forme de liaison contenue dans l’ATP et la réduction du 
NADP+ en NADPH. La seconde phase, appelée phase sombre, se déroule dans le 
stroma. Elle correspond à la fixation du CO2 au cours du cycle de Calvin-Benson grâce 
à l’utilisation de l’énergie chimique contenue dans l’ATP et le NADPH (Leegood et al., 
2000).  
 
Le bilan global de la photosynthèse peut se résumer par l'équation suivante (Van Niel, 
1929): 
 
6 CO2 + 12 H2O                       C6H12O6 + 6 O2 + 6 H2O 
 
I.3.1. Les composants de la chaîne de transfert d’électrons 
Lors des réactions photochimiques de la photosynthèse, des réactions d’oxydo-
réduction sont réalisées par trois complexes protéiques: le photosystème II (PSII), le 
complexe cytochrome b6/f et le photosystème I (PSI) (Figure I.4) (Dekker et Boekema, 
2005). L’ADP est phosphorylé en ATP par l’intermédiaire de l’ATP-synthétase. Les 
photosystèmes I et II fonctionnent en série au sein d’une chaîne moléculaire de 
transporteurs d’électrons (Figure I.4).  
 
Photosystème II 
Le PSII est un complexe protéique (antennes, centre réactionnel et complexe 
d'oxydation de l'eau) inclus dans les membranes des thylakoides des plantes, algues et 
cyanobacteria. Il convertit l'énergie lumineuse en énergie redox.  
Il utilise l’eau comme source d’électrons. PSII extrait 4 électrons de deux molécules 
d'eau et pendant ce processus 4 protons et une molécule d’O2 sont libérés dans le lumen 
(Kok et al., 1970).  
 
Antennes:  
Elles sont constituées de deux parties:  
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¾ une antenne périphérique qui est constituée de protéines CAB auxquelles sont 
associées des molécules de chlorophylle a, chlorophylle b et des carotènes. C'est 
l'antenne majeure (ou LHCII pour light haversting complexe II"). 
¾ L’antenne proximale qui forme une partie intégrale au "cœur" du PSII. Elle est 
constituée par des protéines (CP43 et CP47) auxquelles sont associées de la 
chlorophylle a et des carotènes (Barber et al., 2000). La chlorophylle b est 
absente de cette antenne (pour plus de détail, De Weerd et al., 2002).  
 
Centre réactionnel: 
Le PS II est constitué d’un centre réactionnel, appelé P680 contenant la chlorophylle a 
(chl a) et de nombreuses protéines. Les protéines D1 et D2, contiennent chacune cinq 
hélices transmembranaires (appelées A, B, C, D et E) et forment un hétérodimère avec 
co-facteurs (4 chlorophylles, 2 pheophytines, 2 plastoquinones, et un non-hème iron) 
(Xiong et al., 1996; Nelson and Ben-Shem, 2004; Ferriera et al., 2004). Une 
pheophytine est associé à la protéine D1 et une autre à la protéine D2. La molécule QA 
est liée à la protéine D2, cependant la molécule QB est dans la protéine D2. Deux résidus 
de tyrosines, TyrZ (YZ) et TyrD (YD) sont liés respectivement à D1 et D2. L'interaction 
entre D1 et D2 se compose de résidus dans les hélices transmembranaires D et E 
(Trebst, 1991). Les interactions entre ces résidus de contact sont considérées comme 
jouer un rôle principal dans l'assemblage du centre de réaction PSII pour maintenir une 
conformation adéquate.  
Le cytochrome b559 est composé de deux sous-unités de 9 kDa (a) et 4,5 kDa (b) 
(McNamara et al., 1997; Stewart et Brudvig, 1998). Son rôle n’est pas clair, mais 
beaucoup de différentes fonctions ont été postulées pour ce cytochrome et la plus 
favorisé est son rôle protecteur possible contre une photoinhibition (Poulson et al., 
1995).  
 
Complexe de dégagement d’oxygène OEC (OEC pour Oxygen-evolving complex) 
Le complexe de dégagement d’oxygène se compose de 4 atomes de Mn et deux co-
facteurs essentiel: Ca2+et Cl- (Messinger et al., 2001). Kok et al. (1970) ont proposé un 
modèle pour expliquer l’existence de 5 formes transitoires du complexe de production 
d’oxygène du PSII. Ce sont les 5 états-S (S0→S1→S2→S3→S4→S0) (Schéma 1). Les 5 
formes d’états du PSII ont été introduit pour décrire les oscillations observées lors la 
libération de l’O2, cette libération a lieu pendant la transition S4 → S0 (Kok et al., 1970). 
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4 photons sont nécessaires pour compléter le cycle des réactions, ayant pour résultat, la 
libération de l’O2. 4 électrons se sont accumulés avant la libération de l’O2, deux 
molécules d’eau ont été utilisées pour libérer une molécule d’O2.  
 
 
Schéma 1. Le modèle de Kok de la libération d’oxygène  
 
Le complexe cytochrome b6/f  
Il présente quatre centres redox liés par 4 composants protéiques majeurs, une protéine 
à centre fer-soufre, dite protéine de Rieske, le cytochrome f, le cytochrome b6 et la sous-
unité IV ((Figure I.5) (Nelson and Ben-Shem, 2004). Cette dernière est impliquée dans 
la liaison avec les PQH2. Le site Qo situé à proximité de la face du lumen est le site où a 
lieu l’oxydation des plastoquinols PQH2, qui s’accompagne de la réduction du centre 
fer-soufre (Jones, Whitmarsh, 1985; Hope, 1992; Ivanov, 1993). L’hème du cytochrome 
f (hème C), réduit par la protéine de Rieske permet le transfert des électrons vers la 
plastocyanine (Chow et Hope, 2004; Golding et al., 2005).  
Le cytochrome b6, partie la plus hydrophobe du complexe (contenant deux hèmes b, 
b6H et b6L) est également réduit lors de l’oxydation des plastoquinols au site Qo (Nelson 
and Ben-Shem, 2004). Le cytochrome b6/f possède un deuxième site de liaison aux PQs, 
le site Qi situé à proximité de la face stromale. Ce site est impliqué dans un transfert 
cyclique d’électrons au sein du cytochrome b6/f appelé cycle Q proton-moteur (Cramer 
et al., 1996). 
Les protons sont concentrés dans lumen par plusieurs manières: l’oxydation de l'eau a 
pour résultats non seulement la libération de l'O2 et le transfert des électrons à P680+, 
mais aussi la libération des protons (H+) dans le lumen. Quand QB est réduit, il reçoit 
non seulement deux électrons de QA mais prend également deux protons du stroma et 
devient PQH2. Au complexe de Cyt b6/ f, il est alors oxydé, mais FeS et Cyt b6 peuvent 
seulement accepter des électrons (pas protons). Ainsi les deux protons sont déchargés 
dans le lumen. Le cycle Q du complexe de Cyt bf  fournit des protons supplémentaires 




                                                                  Photosystème II                                                                cytochrome b6/f 
 




Figure I.6. Modèle de l’interaction du photosystème I des plantes avec les 
donneurs/accepteurs d’électrons et les voies pour le transport d’électron provoqué par 
la lumière (Nelson and Ben-Shem, 2004). 
 
La plastocyanine (PC) est une protéine soluble du lumen de 10 kDa (Sigfridsson, 1998). 
La PC est mobile dans le lumen entre cytochrome f et le PSI; réduite par le cytochrome 
f, elle réduit à son tour le centre réactionnel du PS I (P700 +) après séparation de charge 
(Hippler et al., 1989; Hope, 2005; Katoh, 2003). 
 
Photosystème I 
Le PSI est constitué d'une antenne collectrice de lumière (LHCI, pour light harvesting 
complex I) et d'un centre réactionnel (Figure I.6) (Fromme et al., 2001ke, 2001). 
L'antenne renferme des molécules de chlorophylles a, de chlorophylles b et des 
caroténoïdes. Le centre réactionnel contient un dimère de chlorophylle a (P700), une 
molécule (A= Chl a) spécialisée dans la capture de l'électron du P700 ainsi que différents 
centres fer-soufre, qui jouent le rôle de transporteurs d'électrons jusqu'à l'accepteur final 
du PSI constitué par la ferredoxine (Fd).  Les deux protéines majeures du PSI, sont 
PsaA et PsaB (Jordan et al., 2001). Des centres fer-soufre Fx et FA/FB sont liées au 
centre réactionnel et forment les premiers accepteurs stables du PS I. 
La ferrédoxine est constituée d’un centre fer-soufre binucléaire. Enfin, la ferrédoxine 
NADP+ réductase (FNR), protéine hydrophile, assure la réduction du NADP+ à partir de 
la ferrédoxine réduite (Karplus et al., 1991).  
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I. 3. 2. Transfert d’électrons 
La chaîne de transport d’électrons photosynthétique, qui suit la séparation de charge 
(processus par lequel P680* et P700* excités donnent les électrons à leurs accepteurs pour 
générer P680+ et P700+ respectivement) et peut être représenté par un schéma en “Z” 
(Figure I.7).  
 
  
Figure I.7.  Schéma en Z. Accroissement d’énergie produit par la collaboration entre 
P680 (PSII) et P700 (PSI) qui forment l’appareil photosynthétique. Donneur d'électrons 
à P680 – Ph a : phéophytine a - PQA : plastoquinone fortement attachée au PSII - PQB : 
plastoquinone attachée de façon réversible au PSII - "PQpool" : réserve de 
plastoquinones PQ et PQH2 Plastocyanine, donneur d'électrons à P700 - Ao : 
chlorophylle a - A1 : phylloquinone - FX, FA et FB : centres [Fe-S] - Fd : ferrédoxine.  
(http://ead.univ-angers.fr) 
 
Après absorption d’un photon, le donneur primaire du PSII (P680) occupe un état excité 
(P680*). Il est alors oxydé en transférant un électron à la phéophytine (Pheo). Le P680+ 
résultant est re-réduit par la tyrosine Z, elle-même re-réduite par les électrons extraits de 
l’eau par le complexe de dégagement d’oxygène. Pheo transfère son électron à une 
quinone QA, avec une constante de vitesse de 200 ps, qui le transfère à QB.  QB accepte 
deux électron (constante de vitesse de premier électron est de 100 – 200 µs et le 
deuxième électron est de 400-600 µs). QB se détache de D1 et migre à travers le noyau 
hydrophobe de la membrane de thylakoid au complexe du cytochrome b6/f, là où les 
électrons sont passés à la protéine de Rieske et à Cyt f. Un gradient transmembranaire 
de protons est généré par le transfert photosynthétique d’électrons. En premier lieu, la 
photolyse de l’eau au niveau du PS II libère dans le lumen deux protons par 4 électrons 
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transférés à la chaîne (2H2O → 4e- + 4H+ + O2). Au cours de leur réduction, les 
plastoquinones empruntent deux protons côté stroma et les libèrent côté lumen lors de 
leur oxydation sur le site Qo du cytochrome b6/f (Deniau et Rappaport, 2000). Les 
plastoquinones servent ainsi de transporteur de protons à travers la membrane des 
thylacoïdes (PQox + 2e- +2H+ ↔  2 PQH2).  
Le complexe cytochrome b6/f cède un électron à la plastocyanine (PC) qui, à son tour, 
réduit P700+, l’état oxydé du donneur primaire du PSI. A0, le premier accepteur 
d’électron du PSI, est une chlorophylle et le deuxième accepteur, A1, est une 
phylloquinone. Trois protéines fer-soufre (Fe-S), FX, FA, FB, sont les intermédiaires 
entre A1 et la ferrédoxine (Fd) qui réduisent finalement le NADP+ par la flavoprotéine 
ferrédoxine-NADP réductase (FNR) (Figure I.7). 
L’énergie contenue dans le gradient de protons transmembranaire, appelée force proton 
motrice, est utilisée pour la synthèse d’ATP, grâce à l’ATP synthase (Fritsche et Junge, 
1996). L’ATP synthase utilise le flux de protons pour générer une liaison 
phosphoanhydride à haute énergie entre ADP et le phosphate inorganique (Pi) (Ke, 
2001). 
 
I. 4. La fluorescence de la chlorophylle a 
Kautsky et Hirsch (1931) ont observé pour la première fois des changements du 
rendement de la fluorescence chlorophyllienne. Ils ont constaté que, lors de transfert du 
matériel photosynthétique à partir de l'obscurité à la lumière, une augmentation du 
rendement de fluorescence s'est produite. Cette élévation a été expliquée par suite de la 
réduction d'accepteurs d'électron, QA.  
Une fois que le PSII absorbe la lumière et la QA a accepté un électron, QA ne peut pas 
accepter des autres jusqu'à ce qu'elle ait passé le premier sur un porteur suivant 
d'électron (QB). Pendant cette période, le centre de réaction serait « fermé ». 
À un point quelconque de temps, la présence d'une proportion de centres fermés de 
réaction mène à une réduction globale de l'efficacité de la photochimie et ainsi à une 
augmentation correspondante du rendement de fluorescence (Duysens et Sweers, 1963). 
Le spectre de la fluorescence est différent de celui de la lumière absorbée, avec la crête 
de l'émission de fluorescence étant d'une plus longue longueur d'onde que celle de 
l'absorption (Figure I.8). Par conséquent, la fluorescence peut être mesuré en exposant 
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une feuille à la lumière de la longueur d'onde définie et en mesurant la quantité de 
lumière re-émise à de plus longues longueurs d'onde.  
La major partie de la fluorescence (approximativement 90%) à la température ambiante 
est originaire du complexe PSII (Govindjee, 2004). Munday et Govindjee (1969), 
Schreiber et Vidaver (1974),  Satoh (1981) et Schansker et al. (2005) ont démontré que 
le PSI joue un rôle dans la fluorescence de la Chl a.  
 
 
Figure I.8. Le spectre d'absorption des chlorophylles a et b ainsi que 
bactériochlorophylle a et spectre d'émission de la lumière solaire de 350 à 800 
nm(http://www2.unil.ch/lpc/images) 
Le complexe de PSI est moins fluorescent à la température ambiante. La fluorescence 
du PSII varie avec le changement dans la photochimie. Plusieurs hypothèses sur la 
manque de fluorescence variable du PSI ont été proposées (Govindjee 1995, 2004). 
L'énergie absorbée par des molécules de chlorophylle dans une feuille peut subir un des 
trois voix: elle peut être employée pour conduire la photosynthèse (photochimie), 
l’énergie excessive peut être émise comme chaleur ou elle peut être émise comme 
fluorescence. Ces processus se produisent en concurrence, tels que n'importe quelle 
augmentation de l'efficacité d’une aura comme conséquence une diminution du 
rendement des deux autres (Strasser et Butler, 1978). Par conséquent, en mesurant la 
fluorescence des chlorophylles, des informations sur des changements de l'efficacité de 
la photochimie et la dissipation thermique peuvent être comprises. Bien que le montant 
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total de la fluorescence chlorophyllienne soit très petit (seulement ~2% à Fo et 8-10% à 
FM de la lumière totale absorbée).  
Ces dernières années, la technique de la fluorescence chlorophyllienne est devenue 
omniprésente dans les études de stresse abiotique chez les plantes (Baker et Rosenqvist, 
2004 ; Maxwell et Johnson, 2000; Sayed, 2003); par exemple la lumière (Krüger et al., 
1997), haute température (Guissé et al., 1995), froid (Van Heerden et al., 2003; 2004), 
déficit hydrique (Ögren, 1990; Percival et al., 2002; Epitalawage et al., 2003; De Ronde 
et al., 2004; Van Rensburg et al., 1996), salinité (Belhodja et al., 1994; Misra et al., 
2001; Percival et al., 2003), ozone (Bussotti et al., 2004, 2005; Gravano et al., 2004) et 
les herbicides (Christensen et al., 2003), froid (Strauss et al., 2006). 
Aucune recherche sur l'exécution photosynthétique des plantes ne semble complète sans 
quelques données de fluorescence. Malgré la simplicité des mesures, cependant, de la 
théorie fondamentale et de l'interprétation des données sont complexes.  
 
I. 5. La courbe de transition O-J-I-P 
Chez les plantes, l’intensité d’émission de la fluorescence par la Chlorophylle a (Chl a) 
a montré une courbe typique en fonction du temps. Ce phénomène a été appelé l’effet 
Kautsky ou transition de la fluorescence. La cinétique de l’induction de fluorescence se 
divise en deux parties. Elle commence par une rapide augmentation à partir d’une 
valeur initiale, Fo (début de l’illumination, temps zéro), jusqu'à une valeur FP (p pour 
pic), qui dépend de l’intensité d’illumination et, qui est maximale en conditions de 
saturation lumineuse (600 Wm-2 = 100 % lumière) (Strasser et al., 1995). Dans ce cas 
là, la valeur maximale de FP est appelée FM. Après environ 1 seconde d’illumination, 
l’émission de fluorescence diminue pour finalement arriver à un état stationnaire FS (s 
pour « steady-state »). L’ensemble du processus (de Fo à Fs) dure quelques minutes.  
Durant la première seconde d’illumination, la fluorescence augmente d’une manière 
polyphasique (en temps logarithmique), entre les deux extrêmes Fo et FM (Figure. I.9). 
La courbe dite « cinétique d’induction de fluorescence » présente différents paliers 
intermédiaires que l’on nomme J et I (respectivement à 2 ms et à 30 ms) (Strasser et 
Govindjee, 1992; Strasser et al., 1995). La courbe est ainsi appelée O-J-I-P. Dans 
certains cas de stress, comme la chaleur, d’autres pics deviennent visibles. Par exemple, 
le pic K (Guissé et al., 1995; Srivastava et al., 1997; Krüger et al., 1997; Strasser et 
Tsimilli-Michael, 1998) où les pics G et H (Tsimilli-Michael et al., 1998;Oukarroum et 
Strasser, 2004) sous une adaptation à la lumière. Lorsque QA est dans un état réduit (QA-
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), le RC est dit fermé et la fluorescence chlorophyllienne est élevée. Lorsque QA est 
dans un état oxydé, le RC est dit ouvert. Ainsi, lorsque les plantes sont adaptées à 
l’obscurité (pendant env. 1h), les RCs sont tous ouverts, car leurs QA sont tous oxydés, 
et arrivés à saturation lumineuse (FM) les RC sont tous fermés et leurs QA tous réduits.  
Dans la figure I.10, l’énergie totale absorbée par un échantillon (ABS) peut-être 
exprimée de la manière suivante (Strasser et al., 1997): 
 
 ABS = TRt + DIt   
TR: le flux d’énergie capturé par le centre réactionnel (TR, Trapping); DI : le flux 
d’énergie dissipé sous forme de chaleur ou vers d’autres systèmes en y incluant la 
dissipation émise sous forme de fluorescence. 
L'expression principale du JIP-test est TRo/RC, le flux spécifique de piégeage au temps 
zéro. À tout moment, le flux spécifique TRt/RC de piégeage exprime le taux, par RC, 
par lequel des excitons sont emprisonnés par les RCs ayant pour résultat la réduction de 






Figure I.9. Courbe de la fluorescence 
chlorophyllienne typique (courbe de 
Kautsky) exhibée lors de l'illumination 
d'une feuille adaptée à l’obscurité de petit 
pois par une lumière rouge saturée (pic à 
650 nm), tracée sur une échelle de temps 
logarithmique. Des valeurs de fluorescence 
sont exprimées comme F/Fo, où Fo est la 
fluorescence initiale (à 50 μs). La lumière 
actinique a été concentrée sur une surface 
de 4 millimètres de diamètre;  l'intensité 
maximale des photons lumineux (600 W 
m2, ou 3200 μmol m2 s-1), a été employée. 
L'élévation de fluorescence d'O-J-I-P est 
suivie d'un déclin jusqu’à l’état 
stationnaire S. Les figures insérées 
montrent la même courbe sur différentes 
échelles de temps linéaires: jusqu'à 120 s 
(a), jusqu'à 200 ms (b) et jusqu'à 20 ms (c) 












Figure I. 10. Concept de flux d’énergie lors de l’activité du PSII. Un photon (sous 
forme de flux énergétique lumineux) excite une chlorophylle qui va transmettre, par 
l’intermédiaire d’autres chlorophylles, cette excitation au centre réactionnel du PSII. 
La capture de cette énergie par le RC (TR) se fait par un flux qui dépend d’une 
constante de vitesse de la photochimie (kP). Le RC réduit ensuite une quinone (QA). 
L’énergie qui n’est pas capturée par le RC est en partie dissipée sous forme de chaleur, 
de fluorescence et par migration vers le PSI (Strasser et al., 2004). 
 
Le rapport de flux TR/ABS exprime la fraction d’énergie absorbée qui sort de l’antenne 
pour être utilisée comme énergie d’excitation des centres réactionnels (RC). Cela 
correspond au rendement ϕPt de l’énergie d’excitation capturée au temps t (« efficacité 
des photons ») (Strasser et al., 1997). Le rendement quantique maximal de la 
photochimie primaire est calculé par l’équation suivante: 
 
ϕPo = TRo/ABS = 1-(Fo/FM) = FV/FM 
 
Les paramètres mesurés (Fo, FM, tFm, F50µs, F100µs, F300µs, FJ, FI) mènent au calcul et à la 
dérivation d'une gamme de nouveaux paramètres. L’étude des paramètres mesurés 
fournit des informations de l'écoulement par étapes de l'énergie dans le PSII à différents 
niveaux:  
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(1) les flux spécifiques au niveau des centres de réaction (RC) à savoir: l’absorption 
ABS/RC, le piégeage TRo/RC, la dissipation DIo/RC et le transport d'électrons ETo/RC 
par centre réactionnel actif (les centres qui réduisent le QA en QA-).  
(2) les flux phénoménologiques au niveau de l'échantillon (CS) par exemple absorption 
ABS/CS, trapping TR/CS, la dissipation (DI/CS) et le transport d'électron (ET/CS) par 
échantillon (CS pour cross-section, représente un échantillon d’une taille de quelque 
mm2 et en considérant l’épaisseur de la feuille).  
Les flux spécifiques et phénoménologiques sont interliés par les efficacités de quantum, 
qui sont (1) le rendement quantique de la photochimie primaire (FV/FM) qui dans cette 
terminologie est égale à l'efficacité par laquelle un photon absorbé sera utilisé  par le RC 
de PSII avec la réduction résultante de QA à QA- (TRo/ABS); et (2) l'efficacité par 
laquelle un exciton emprisonné, ayant déclenché la réduction de QA en QA- peut mener 
un électron plus loin que QA dans la chaîne de transport d’électron (ETo/TRo). 
L’élévation de la fluorescence chlorophyllienne est fortement influencée par les états 
des centres réactionnels. Au fur et à mesure que les QA sont réduits et donc que les RC 
sont fermés, la production de fluorescence augmente jusqu’à FM. L’ensemble de tous les 
RC (ouverts et fermés) détermine le comportement de la variation de la fluorescence 
d’un échantillon au temps t (Ft) (Strasser et al., 1995). 
 
 Ft = Ft ouvert + Ftfermé   
La première approche pour expliquer les flux énergétiques dans la photosynthèse a été 
établie en admettant que les réactions photochimiques suivent une cinétique de premier 
ordre. De cette façon, la transition de fluorescence de la Chl a a une signification 
biophysique et une description mathématique (Strasser, 1978; Strasser et al., 1997). Par 
la suite, d’autres concepts furent ajoutés, principalement ceux expliquant la connexion 
entre les unités photosynthétiques et leurs voisines (Strasser, 1978). D’une façon 
empirique, beaucoup d’expressions basées sur Fo et FM peuvent être calculés tel que le 
rapport Fo/FM ou la différence FV = FM – Fo.  
La cinétique complète de la courbe de fluorescence est le résultat de la relation entre 
chaque donnée Ft à un temps t. Comme chaque courbe de fluorescence possède une 
amplitude différente, les courbes sont normalisées afin de les comparer. La transition de 
la fluorescence variable relative en fonction du temps (Vt), est calculée entre un point (t) 
de la courbe et l’origine de la courbe (O) par le rapport suivant (Strasser, 1997): 
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 Vt = (Ft – Fo)/(FM – Fo)  
La normalisation des données de la fluorescence entre Fo et FJ est calculée par la 
formule: 
                     Wt = Vt/VJ = (Ft – Fo)/(FJ – Fo) 
 
I. 6. 1.  Les paramètres du JIP-test 
Toute une série de paramètres peuvent être ainsi déduits de la courbe de fluorescence O-
J-I-P. Quelques paramètres sont présentés dans les tableaux ci-dessous. 
 
Table I.1. Liste de quelques paramètres tirés du JIP-test. 
 
Rapports de fluorescence 
Fo/ FM   
FV/ Fo      =  (FM – Fo)/Fo  
dV/dto        =  4 . (F300μs – Fo)/(FM – Fo) Pente à l’origine de la courbe de 
fluorescence variable relative à F300 μs 
dVG/dto     =  20 . (F100μs – Fo)/(FM – Fo) Pente à l’origine de la courbe de 
fluorescence variable relative à F100 μs 
VJ                 =  (F2ms – Fo)/(FM – Fo) Fluorescence variable relative à J à 2 ms 
VI            =  (F30ms – Fo)/(FM – Fo) Fluorescence variable relative à I à 30 ms 
 
Rendement d’activité 
TRo/ABS = 1 – Fo/FM    =   φPo Rendement quantique de photochimie 
primaire 
ETo/TRo  = 1-VJ             =   ψo Rendement de l’énergie piégée conservée 
dans  le transport d’électron au-delà de QA- 
ETo/ABS = (1 – Fo/FM).(1-VJ)    = φEo Rendement de l’énergie absorbée 
conservée dans le transport d’électron au-
delà de QA- 
Valeurs brutes 
F1 =   F50 μs      =    Fo      Intensité de fluorescence initiale 
F2 =   F100 μs       =      FL Intensité de fluorescence à 100 μs 
F3 =   F300 μs     =    FK Intensité de fluorescence à 300 μs 
F4 =   F2 ms       =    FJ    Intensité de fluorescence à 2 ms 
F5 =   F30 ms     =    FI  Intensité de fluorescence à 30 ms 
FP  =   FtFmax        =    FM Intensité de fluorescence maximale 
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(ABS-TRo)/ABS = Fo/FM Rendement de l’énergie dissipée entre la      
capture et l’absorption. 
Turnover multiple 
 
I. 7. Climat et agriculture du Maroc 
Le Maroc est situé à l'extrémité Nord-ouest de l'Afrique (entre le 21eme et le 36eme 
parallèles de latitude Nord). Par sa situation géographique, le Maroc est soumis à un 
climat de type méditerranéen, caractérisé par une grande variabilité intra et 
interannuelles des régimes des précipitations et des températures. D'une manière 
générale, ce climat méditerranéen se distingue par l'association d'une saison sèche 
estivale à faibles précipitations et fortes chaleurs et une saison pluvieuse hivernale.  
Le secteur agricole est une composante essentielle de l'économie nationale par sa 
contribution au produit brut intérieur, son impact sur l'emploi en milieu rurale et sur les 
revenus des ménages et ses effets sur les autres secteurs de l'activité économique. 
Cependant l'activité agricole demeure largement tributaire des aléas climatiques plus 
particulièrement en l'absence de possibilités d'irrigation. Le secteur agricole représente, 
selon les années, de 12 à 20% du PIB total. Les années 1999 et 2000 ont été 
caractérisées par une forte sécheresse récurrente, qui, en faisant chuter lourdement le 
PIB agricole, a entraîné la stagnation de l'ensemble de l'économie marocaine 
(www.ambafrance-ma.org/maroc/agriculture).  
La culture pluviale couvre près de 90 % de la superficie  agricole utile et produit 
l'essentiel des cultures vivrières à base de céréales, de légumineuses alimentaires et de 
culture fourragère. Les zones arides et semi-arides à climat  fortement fluctuant et 
imprévisible fournissent près de 45 % de la production céréalière et jouent un rôle 
primordial dans l’équilibre des exploitations agricoles à travers l'intégration de 
l'agriculture et l'élevage. 
La sécheresse est une donnée structurelle de l'agriculture marocaine. La connaissance 
précise des différents types de sécheresse, la caractérisation de la sécheresse en termes 
de fréquence, de durée, d'intensité et d'impact au niveau régionale et national, 
l'identification des causes de vulnérabilité des population face à la sécheresse et la prise 
Area/(FM-Fo)  = Sm Somme des photons excités qui n’émettent 
pas  de fluorescence 
Sm . Mo . 1/VJ  = N Nombre de turnover 
(Area/(FM-Fo))/tFmax =  Sm/tFmax Rapport entre la somme des photons 
excités n’émettant pas de fluorescence et 
l’ensemble des photons excités. 
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en compte de ces éléments dans la planification économique sont des déterminants 
essentiels dans toute stratégie d'adaptation à la sécheresse.  
Selon la durée et l'intensité de la sécheresse, les effets sur la production végétale sont 
plus ou moins graves. On peut distinguer une sécheresse saisonnière automnale de début 
de cycle ou printanière de fin de cycle. La sécheresse annuelle s'étale sur les deux 
saisons et la sécheresse pluriannuelle se prolonge sur deux ou plusieurs années.  
Sur un plan plus opérationnel, on peut distinguer la sécheresse climatique, la sécheresse 
hydrologique et la sécheresse agronomique. 
¾ la sécheresse climatique est généralement liée à l'insuffisance et à l'irrégularité des 
précipitations annuelles par rapport à une année normale. 
¾ la sécheresse hydrologique est plus en relation avec le dysfonctionnement des 
aquifères et des ressources en eaux souterraines. 
¾ la sécheresse agronomique résulte d'un déficit hydrique pouvant intervenir à des 
stades critiques de développement des cultures et affecte sérieusement les récoltes. 
 
I. 7. 1. L’orge 
L’orge est une espèce diploïde (2n = 14) et nettement autogame, la fécondation a lieu 
lorsque l’épi est encore fermé, il en résulte que les anthères émettent une grande partie 
de leur pollen dans leur fleur d’origine. L’orge cultivée est une monocotylédone de la 
famille des Poacées qui appartient à la tribu des Triticinae (Triticées). Les orges 
constituent le genre Hordeum qui se caractérise par des épillets groupés par 3 
alternativement à chaque étage du rachis. Lorsque les épillets latéraux (3 + 3) sont 
normalement développés, on a la morphologie de l'orge à 6 rangs. Quand les épillets 
latéraux sont réduits  à des vestiges, on a la morphologie de l’orge à 2 rangs. 
Les grains d'orge sont employés en tant qu'alimentation pour les animaux, la fabrication 
du malt,  et dans la nourriture humaine. Il est toujours un aliment principal important 
dans plusieurs régions, généralement dans les endroits où d'autres céréales se 
développent médiocrement dues à l'altitude, aux basses précipitations, ou à la salinité 
du sol. Il reste l'option la plus viable dans les secteurs secs (< 300 mm des 
précipitations annuelles). L'orge est considérée comme relativement adapté aux 
conditions de sécheresse dans le bassin méditerranéen bien que l'environnement 
imprévisible puisse mener aux diminutions dramatiques du rendement de ce secteur. 
Les génotypes d'orge, en particulier les variétés locales et espèces sauvages, 
représentent une grande source de variation pour les paramètres morpho-physiologiques 
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spécifiques qui peuvent contribuer à la stabilité du rendement sous la sécheresse 
(Forster et al., 2004, El Madidi et al., 2004, 2005). 
 
I. 7. 2. Les cultivars locaux (landraces) 
Les cultivars locaux ont une position centrale dans les ressources génétiques des plantes 
cultivées (Frankel et al, 1995). Pour des horticulteurs, ils constituent des sources 
importantes des gènes de résistance et des adaptations écologiques spécifiques. Ils 
jouent également un rôle crucial dans l'agriculture, particulièrement dans les 
environnements marginaux où les variétés modernes atteignent souvent leur limite de 
productivité. Pendant les trois dernières décennies, une inquiétude a été soulevée dans le 
monde entier concernant le risque de perte de la diversité de ces cultivars locaux, due à 
l'introduction massive de cultivars modernes (Hawkes, 1983). 
Les variétés locales d'orge (landraces) sont des populations génétiquement hétérogènes 
comportant des lignes d'endogamie et les espèces séparées d'hybride produites par un 
niveau bas de croisement aléatoire dans chaque génération (Zeven, 1998). D'ailleurs, 
après avoir évolué à travers des milliers d'années dans une multitude d'environnements, 
ces variétés ont développé des modèles abondants de la variation et représenteraient un 
réservoir en grande partie inexploitée des gènes utiles pour l'adaptation aux stresses 
biotiques et abiotiques (Brosse, 1995). 
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I. 8. Objectifs de la thèse 
Dans le domaine agronomique, une gestion efficace de l’environnement et des 
ressources agricoles exige une collecte d’informations fiables et précises sur l’état des 
cultures, et un suivi permanent de leur croissance. Le suivi de l’état physiologique des 
plantes sous un stress environnemental est essentiel pour une meilleure productivité des 
cultures. L'interprétation de la tolérance à un stress abiotique exige une certaine 
évaluation de ce stress par certains indices. C'est un lien essentiel entre le fait 
physiologique ou génétique et l'application réussie de ce fait dans la sélection des 
plantes. Les études physiologiques et génétiques ont pu accélérer ce processus 
d'évaluation.  
Dans cette thèse, cinq variétés d’orge modernes enregistrées dans le catalogue officiel 
obtenues auprès de l’Institut National de la Recherche Agronomique au Maroc (Arig 8, 
Igrane, Lannaceur, Massine et Rabat 071) et cinq variétés locales collectées dans cinq 
localités dans le sud du Maroc (Aït Baha, Ighrem, Immouzzer, Tarodant et Tiznit) ont 
été utilisées. Les variétés étudiées - excepté Igrane, Massine, Immouzzer et Tiznit - ont 
fait l’objet d’une étude pour leur tolérance à la sécheresse par des caractéristiques agro-
morphologiques dans des conditions proches d’optimale et de sécheresse (El Madidi et 
al., 2005). Elles ont été classées dans trois groupes selon leur tolérance au stress 
hydrique. Groupe I, représentant les variétés tolérantes à la sécheresse, qui est le cas 
d'Aït Baha, groupe II composé d’Ighrem et d’Arig 8 et le groupe III composé de 
Lannaceur, Rabat 071 et Tarodant. Selon El Madidi et al. (2005), Aït Baha est mieux 
adaptée au déficit hydrique que les variétés de groupes II et III. 
Cette thèse s’articule sur la caractérisation et la quantification de la réponse de ces dix 
variétés d’orge au déficit hydrique et/ou thermique par entre autres, des méthodes de 
biophysique: en se basant sur l’hypothèse qu’il est possible, par les paramètres de la 
fluorescence chlorophyllienne d’identifier les perturbations induites par les stresses 
hydrique et thermique (hautes températures) séparés ou combinés au niveau du 
photosystème II.  
Cette caractérisation nous permet de différencier les variétés tolérantes et des variétés 
sensibles par des index de diagnostiques dérivés de la courbe OJIP de la fluorescence 
chlorophyllienne, ce qui permet la mise en œuvre d’un test et la possibilité de l’utiliser à 
n’importe quel stade du développement des plantes.  
La recherche des indices de diagnostique des plantes aux stresses environnementales 
permet de formuler ainsi des modèles de prévision de la tolérance à ces deux types de 
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stress. La fluorescence chlorophyllienne mesurée de ces dix variétés peut offrir de 
multiples possibilités d’accès à l’état physiologique des plantes, et pourrait donc 
constituer un outil de diagnostic précoce et complémentaire aux différentes méthodes 
utilisées. 
 
Liste des variétés modernes utilisées (Catalogue officiel) 
 



















Nom Obtenteur Code Date d’inscription 
Code utilisé dans 
cette thèse 
Rabat 071 INRA MAROC 71 1982 Ra 
Arig 8 INRA MAROC 905 1982 Ar 
Lannaceur INRA MAROC Laanaceur 1991 La 
Massine INRA MAROC 1762 1994 Ma 
Igrane INRA MAROC 1777 1996 Igr 
Origine Altitude Latitude Longitude Code utilisé dans cette recherche 
Aït Baha 550 m 30°05’ N 9°33’ W Ab 
Ighrem 1800 m 30°06’ N 8°27’ W Ig 
Immouzzer 1200 m 30°40’ N 9°29’ W Im 
Tarodant 235 m 30°28’ N 8°52’ W Ta 
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II. Détection du stress hydrique chez dix variétés d’orge 
(Hordeum vulgare L.) 
 
II. 1. Introduction 
 
Le déficit hydrique est l'un des stresses environnementaux les plus importants, affectant 
la productivité agricole autour du monde (Boyer, 1982). Il occupe et continuera 
d’occuper une très grande place dans les chroniques agro-économiques. C'est un 
problème sérieux dans beaucoup d'environnements arides et semi-arides, où les 
précipitations changent d'année en année et où les plantes sont soumises à des périodes 
plus ou moins longues de déficit hydrique.  
Le déficit hydrique est formulée d'une façon générale et qu’est une période prolongée de 
précipitation déficiente ayant pour résultat des dommages étendus aux récoltes et la 
diminution du rendement. La définition opérationnelle identifie le début, la fin, et le 
degré de sévérité d'une période de déficit hydrique. Une définition opérationnelle pour 
l'agriculture pourrait comparer des valeurs quotidiennes de précipitation aux taux 
d'évapotranspiration pour déterminer le taux d'épuisement de l'humidité du sol, pour 
exprimer ces rapports en termes d'effets sur le comportement des plantes (croissance et 
rendement) de diverses étapes du développement.  
Les besoins de la plante se limitent à l’eau et aux substances minérales qu’elle puise du 
sol, ainsi qu’au CO2 et O2 de l’atmosphère. L’eau constitue environ 70 à 80% de la 
matière fraîche d’une plante (Heller et al., 1993) et sa perte se fait principalement par la 
voie des stomates.  
Lors d’un déficit hydrique, les stomates se ferment pour réduire les pertes en eau 
(Tardieu et Dreyer, 1997). Cette fermeture a pour conséquence l’augmentation de la 
température foliaire.  
La fermeture des stomates et la limitation de la photosynthèse dépendent de la sévérité 
du déficit hydrique (Kicheva et al., 1994). Tandis qu'une grande partie du déficit 
hydrique induit la diminution de l'assimilation de CO2 qui peut être attribuée à la 
fermeture des stomates, une autre partie a été attribuée pour diriger les effets de la 
déshydratation sur les réactions biochimiques de la photosynthèse (Heitholt et al., 
1991).  
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La diminution de la teneur relative en eau et du potentiel hydrique foliaire, a pour 
conséquence une augmentation de la résistance de la feuille à la diffusion du CO2 (Plaut 
et Federman, 1991). Cette diminution de la photosynthèse peut être attribuée à une 
diminution de la concentration interne en CO2 sans que la capacité photosynthétique des 
tissus de la feuille ne soit affectée et/ou à une altération de l’appareil photosynthétique 
(El-jaafari et Paul, 1993). C’est l’efficacité du système photochimique de la feuille qui 
est mise en jeu (Havaux, 1993). Pendant que les teneurs en eau des feuilles diminuent, 
une diminution d'efficacité photochimique de PSII et du transport d'électron se produit 
(Giardi et al., 1996). Ceci peut être dû aux dommages des centres de réaction de PSII, 
mais peut également être provoqué par la diminution de la capacité de transport 
d'électron de PSII (Osmond, 1994). La majeure partie de la variation de l'utilisation 
d'énergie pour la photochimie pendant un déficit hydrique peut être expliquée en termes 
de variation de l'efficacité de la capture d’électron par les centres ouverts de PSII 
(Cornic, 1994). De même, sous une lumière excessive dans un environnement normal 
des plantes, la diminution du rendement quantique de transport d'électron ne résulte pas 
des niveaux très élevés de la réduction (fermeture) des centres de PSII, mais plutôt des 
diminutions de l'efficacité des centres ouverts du PSII (Demmig-Adams et Adams, 
1996).  
Plusieurs paramètres qu’ils soient biophysiques ou physiologiques (photosynthèse, 
conductance stomatique, teneur en chlorophylle, potentiel hydrique, etc.), sont utilisés 
comme des indicateurs pour élucider l’effet d’un stress hydrique et l’état physiologique 
de la plante. Les investigations basées sur des évaluations de la fluorescence 
chlorophyllienne ont prouvé que le PSII est tout à fait résistant aux déficits hydrique 
(Lu et Zhang, 1998) ou affecté seulement sous un déficit hydrique prolongé (Saccardy 
et al., 1998). Les rapports par exemple entre différents paramètres de la fluorescence 
chlorophyllienne et le rendement de 144 génotypes de blé dur ont été étudiés sous trois 
régimes différents de l'eau (Araus et al., 1998); le paramètre qui a montré une meilleure 
corrélation génétique avec le rendement de grain était tl/2 (r = -0.92), suivi de Fo (r = 
0.88), FM (r = 0.74) et FV (r = 0.71), tandis que FV/FM (r = 0.34) était le paramètre moins 
corrélé.  
L'occurrence des réponses morphologiques et physiologiques, qui peuvent mener à une 
certaine adaptation à l'égard de la rareté d’eau, peut changer considérablement parmi les 
espèces. En général, des stratégies de tolérance peuvent être identifiées, elles impliquent 
des mécanismes divers qui fournissent la capacité de répondre et survivre au manque 
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d’eau (Levitt, 1980). Le maintien des potentiels élevés de l'eau des cellules est une 
stratégie pour éviter le manque d’eau et réduit au minimum la nécessité des ajustements 
métaboliques qui sont habituellement trouvé dans des espèces tolérantes (Levitt, 1980).  
La tolérance remarquable de l'appareil photosynthétique à la déshydratation (Cornic et 
al., 1989) suggère que cette survie des plantes au manque d’eau est en partie dû à 
l'entretien de la capacité photosynthétique des feuilles, permettant le rétablissement 
rapide des plantes suite à une période de déficit hydrique.  
La recherche concernant les mécanismes de tolérance des plantes au déficit hydrique est 
d’une importance primordiale. Les mécanismes de tolérance sont très complexes, 
impliquant des changements adaptatifs et/ou néfastes. En plein champs, ces réponses 
peuvent se modifier d’une manière synergique ou antagonique par la superposition 
d'autres stresses tels que les hautes températures. Ils peuvent impliquer des facteurs 
morphologiques, physiologiques et biochimiques à différents niveaux d’organisation de 
la plante. Deux types de mécanismes d’adaptation au déficit hydrique ont été envisagés: 
le mécanisme d’évitement et le mécanisme de tolérance. Aucune de ces caractéristiques 
ne peut être utilisée à elle seule dans la sélection pour la tolérance à un stress, c’est 
plutôt la combinaison de ces deux mécanismes qui semble conférer à la plante son 
aptitude à tolérer un tel état. La recherche des variétés tolérantes à la sécheresse est l'une 
des meilleures méthodes pour confronter la pénurie d'eau dans les zones hostiles telles 
que les zones arides et semi-arides.  
La région de Souss-Massa (l’origine des cinq cultivars locaux) est constamment 
menacée par l’aridité due à l’irrégularité interannuelle et intra-annuelle et par une forte 
évaporation liée à des températures élevées tout au long de l’année. Ces conditions 
climatiques difficiles ont conduit les habitants à pratiquer un système de culture 
traditionnel sur les pentes des montagnes et sur les plateaux internes. La région est 
caractérisée par une sécheresse quasi-générale. Le climat est de type semi-aride à sub-
désertique avec une grande fluctuation de la pluviométrie, les pluies annuelles ne 
dépassent guère en moyenne les 250 mm. L’orge est la seule céréale qui pourrait être 
cultivée, qui est composé exclusivement de cultivars locaux cultivés de façon 
traditionnelle et n’ayant subi comme seules sélections que celles du milieu et celles dues 
aux pratiques des paysans.  
Pour mettre en évidence les différentes réponses des différentes variétés d’orge 
originaires du Maroc au déficit hydrique, un stress hydrique a été induit par : 
 
 30
* Différentes concentrations de polyéthylène glycol (PEG-6000). Le PEG est de grand 
poids moléculaire qui a été longtemps employé pour simuler l’effet du stress hydrique 
sur les plantes (Ranjbarfordoei et al., 2000; Whalley et Horton, 1994), il est utilisé 
comme un agent osmotique abaissant le potentiel de l'eau d'une manière semblable au 
séchage du sol. Il y avait plusieurs études sur la capacité des plantes à se développer sur 
des concentrations modérées de PEG-6000. La tolérance au PEG a été étudiée par la 
capacité de germination des graines, le développement des racines et le développement 
de jeunes plantules.  
 
* Application d’une période de stress hydrique induite par l’arrêt de l’arrosage des 
plantes pendant deux semaines suivies par une période de ré-arrosage pendant une 
semaine.  
 
* Déshydratation progressive de la première et deuxième feuille détachée pendant 4 et 
24 h à la température ambiante. L’objectif de cette expérience est d’étudier l’effet de la 
déshydratation sur le PSII des feuilles d’âge différent; les feuilles basales (feuilles 
développées) et les feuilles apicales (feuilles jeunes). Les divers caractères 
physiologiques et biochimiques d'une feuille changent en fonction des stades de son 
ontogenèse (Abdul Karim et al. 1999), et les fonctions photosynthétiques des feuilles de 
stades différents aient différents niveaux de tolérance au stress. Nous avons examiné les 
changements des paramètres extraits de la fluorescence chlorophyllienne de ces feuilles 
détachées après 4 h et 24 h ainsi que la teneur relative en eau. 
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II. 2. Matériels et méthodes 
 
II. 2. 1. Effet de déficit hydrique osmotique induit par le polyéthylène glycol-
6000 
 
II. 2. 1. 1. Germination, émergence et longueur de racine 
Le déficit hydrique a été induit par des traitements du polyéthylène glycol (PEG-6000). 
Une gamme de potentiels osmotiques (0 MPa, -0.5 MPa, -1 MPa, -1.5 MPa et -2 MPa) a 
été produite en utilisant des solutions de PEG-6000 préparé selon Michel et Kaufmann 
(1973). Les graines ont été traitées avec l’hypochlorite de sodium 5 % pendant 10 
minutes ensuite rincées plusieurs fois avec de l'eau distillée. Les graines sont mises à 
germer sur du papier filtre de Wahtman et placées dans des boîtes de Pétri. On a mis 
trente graines à germer à 24°C±1 dans chaque boîte et pour chaque traitement de PEG-
6000.  
La conception expérimentale était hiérarchique et complètement randomisée avec quatre 
répétitions. Cinq ml des solutions de PEG-6000 ont été ajoutés aux boîtes de Pétri 
chaque 48 h. Dans le cas du contrôle, l'eau distillée (0 MPa) a été ajoutée. Pour chaque 
traitement, la germination et l’émergence finale des graines ont été enregistrées après 7 
jours de germination ainsi que la mesure de la longueur des racines. 
 
II. 2. 1. 2. Croissance des plantes  
Pour tous les traitements, les graines ont été imbibées pendant 24 h dans les solutions de 
PEG-6000 à l'obscurité et germées. Les plantes (cinq répétitions) ont été mises dans la 
solution nutritive de Hoagland dans une chambre de croissance pendant 7 jours. Le 
déficit hydrique a été induit en immergeant les racines des jeunes plantules dans les 
différentes solutions de PEG-6000 pendant 48 h et dans l'eau distillée pour le contrôle et  
immédiatement on a mesuré la fluorescence chlorophyllienne. 
 
II. 2. 1. 3. Mesure de la fluorescence chlorophyllienne 
La fluorescence chlorophyllienne est mesurée à l’aide de fluorométre PEA (Plant 
Efficiency Anylser, King’s Lynn, Norflok, UK). Une feuille est directement attachée à 
la tête du PEA à l’aide d’un clip. La fluorescence chlorophyllienne des feuilles a été 
mesurée à la température ambiante.  
 32
Après 1 h d’adaptation de la plante à l’obscurité, les feuilles sont exposées à un pulse 
lumineux fort (600 Wm-2) d’1 s, qui a été fourni par une rangée de six diodes 
électroluminescentes (pic à 650 nanomètre). L’émission de la fluorescence par la 
chlorophylle a est détectée par une PIN-photocell (Positive intrinsèque négative) après 
son passage à travers un filtre. La cinétique d'émission de la fluorescence induite par un 
pulse lumineux fort a été mesurée et digitalisée de 10 µs à 1 s, avec un niveau 
d’acquisition de 10 µs pendant 2 ms, ensuite de 1 ms avec 12 bit de résolution (Strasser 
et al., 1995). La première donnée de la fluorescence chlorophyllienne est estimée à 50 
µs qui correspond à Fo (fluorescence minimale). 
 
II. 2. 1. 4. Index de performance (PI) 
L’index de performance est l’un des paramètres de fluorescence chlorophyllienne qui 
fournissent des informations utiles et quantitatives au sujet de l'état physiologique des 
plantes et de leur vitalité.  L'expression de l'index de performance est dérivée par 
analogie de l'équation de Nernst qui est employée pour déterminer le potentiel redox 
d'un système. 
 
PI = [γo/(1-γo)].[ϕPo/(1-ϕPo)].[ψo/(1-ψo)] 
 
Le symbole γo représente le rapport des chlorophylles de centre de réaction et de toute la 
chlorophylle de PSII.  L'expression γo/(1-γo) est estimés par le JIP-test en tant qu'égale 
au rapport des centres de réaction et de l'absorbance (RC/ABS).  Par consequent: 
 
γo/(1-γo)    =  ChlRC/ Chlantenna 
 
RC/ABS   =  [(F2ms-F50µs)/4.(F300µs-F50µs)]. FV/FM 
 
L'expression RC/ABS montre la contribution au PI dû au RC, ψo (= 1-VJ) est la fraction 
des électrons transportés au delà de QA par exciton emprisonné par les centres de 
réaction (RC) de PSII. C'est la probabilité que l'énergie d'un exciton emprisonné est 
employée pour le transport d'électron au delà de la QA. La contribution des réactions 
lumineuses  pour la photochimie primaire sont estimées selon JIP-test par:  
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     ϕPo/(1-ϕPo),   ϕPo  = FV/FM.   
 
La contribution des réactions thermiques (non photochimiques) est dérivées par:  
 
ψo/(1-ψo), ψo =  1- VJ = 1 – [(FJ – Fo)/(FM – Fo)] 
 
Selon la définition, l’index de performance PI est un produit des expressions de la forme 
pi/(1 - pi), où pi (i = 1, 2..., n) qui résume des probabilités ou des fractions.  De telles 
expressions sont bien connues en chimie, avec pi par exemple, la fraction de la forme 
réduite et (1 - pi) est la fraction de la forme oxydée d'un composé (Van Heerden et al., 
2004). 
 
II. 2. 2. Effet de déficit hydrique induit par un arrêt de l’arrosage et de la 
récupération 
 
II. 2. 2. 1. Croissance des plantes  
Les graines ont été traitées avec l’hypochlorite de sodium 5 % pendant 10 minutes 
ensuite  rincées plusieurs fois avec l'eau distillée. Les graines sont mises à germer sur du 
papier filtre de Wattman et placées dans des boîtes de Pétri pendant 24 h. Les graines 
germées ont été transplantées dans des pots en plastique (4 l) contenant le sol 
commercial de tourbe avec 3 plantes par pot et dans 5 répétitions. Les plantes ont été 
cultivées à une température de 18/25 °C (nuit/jour), dans des conditions de jour (16 h) et 
en donnant une lumière additionnelle si nécessaire, des lampes (OSRAM HQIT 400W) 
ont été employées. Après deux semaines de croissance, le traitement du déficit hydrique 
a été induit, il a été imposé en retenant l'alimentation en eau pendant une période de 
deux semaines et après on arrose les plantes pendant une semaine. Les plantes de 
contrôle sont arrosées chaque 48 h. Le premier niveau de stress hydrique a été atteint 
pendant une semaine et désigné comme un déficit hydrique modéré (DM), le deuxième 
niveau a été atteint après deux semaines et désigné comme un déficit hydrique sévère 
(DS). La période de récupération a été établie par un re-arrosage des plantes pendant 




II. 2. 2. 2. Mesure de la fluorescence chlorophyllienne  
La fluorescence chlorophyllienne des feuilles adultes a été mesurée à la température 
ambiante avec le fluorimètre PEA. Après au moins 1 h d’adaptation à l’obscurité, les 
feuilles des plantes ont été exposées à un pulse lumineux fort (600 Wm-2) d’1 s.  
 
II. 2. 2. 3. Index de déficit hydrique (Drought factor index, DFI) 
Dans cette étude nous présentons un nouveau paramètre nommé l'index de déficit 
hydrique (DFI). Ce concept a été présenté par Strauss et al. (2006) pour l'identification 
de la tolérance au froid de 30 génotypes de soja. Le nouveau DFI assigne le degré 
d'importance de la réduction de l’index de performance (PI) pendant la période de 
déficit hydrique de deux semaines. DFI a été calculé par la formule : 
 
DFI = log A + 2log B  
 
A est l’index de performance (PI) relatif au contrôle pendant la première semaine du 
déficit hydrique, B est l’index de performance relatif au contrôle à la fin de la deuxième 
semaine de déficit hydrique. Le PIrelatif a été calculé comme PI stress/PI contrôle.  
Le DFI est présenté sur l'idée que les variétés tolérantes au déficit hydrique, capables de 
tolérer l’effet de stress pendant de longues périodes, pourraient maintenir un PI plus 
élevé après un long terme de déficit hydrique que des variétés sensibles. Par définition 
le DFI considère une réduction de PI dans n'importe quelle variété donnée pendant la 
période B est plus significative (multiplier l’expression logB par un facteur de deux) 
qu'une réduction de PI pendant la période A. Par conséquent, les variétés sensibles qui 
montrent la plus grande réduction de PI pendant les dernières étapes de stress auront 
également les valeurs les plus basses de DFI. 
Le log PI peut être défini comme toute force d'entraînement (DF, driving force) pour la 
photosynthèse du système observé, créée en additionnant les forces d'entraînement 
partielles pour chacune des multiples expressions d'énergie.  
DF = Log PI  =  log [γo/(1-γo)] + log [ϕPo/(1-ϕPo)] + log [(ψo/(1-ψo)] 
 
              =  log (RC/ABS) + log (FV/Fo) + log [(1-VJ)/VJ)] 
 
La différence ΔDF = ΔDFstressé – ΔDFcontrôle est calculée comme: 
 
ΔDF = ΔLog PI  =  Δlog [γo/(1-γo)] +Δlog [ϕPo/(1-ϕPo)] + Δlog [(ψo/(1-ψo)] 
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II. 2. 2. 4. Index de plastochrone 
Erickson et Michelini (1957) ont développé un index numérique appelé index de 
plastochrone. Cet index mesure la croissance et donc le statut de développement d’une 
plante à laquelle les observations ont été liées. Selon Erickson et Michelini (1957), 
l’index de plastochrone est défini comme intervalle entre les étapes du développement 
d'un organe en succession, où l'organe dans la plupart des cas est la feuille.  




λ =   valeur de référence (= 10 cm) 
  
Ln   =  longueur de la feuille n 
  
n  =   le nombre de feuilles égal ou supérieure à la longueur de la référence 
 
 
Les mesures ont commencé avant le 1er jour de l’application du déficit hydrique et ont 
été conduits quotidiennement à la même heure pendant 11 jours. 
 
 
II. 2. 2. 5. Détermination du statut de l'eau  
Le statut de l'eau de la plante a été évalué par la teneur relative en eau (RWC, %). Les 
feuilles ont été pesées immédiatement pour fournir le poids à l'état frais (FW). Les 
feuilles ont été réhydratées pendant 4 h pour fournir le poids turgide (TW), ensuite elles 
ont été séchées pendant 48 h à 60 °C pour fournir le poids sec (DW). Les mesures ont 
été effectuées sur cinq feuilles de différentes plantes. RWC a été calculé par 
l’expression: 
RWC = [(FW-DW)/(TW-DW)]*100 
 
II. 2. 2. 6. Mesure de la quantité des chlorophylles 
La quantité des chlorophylles (a + b) a été mesurée par CL-01 Chlorophyll content 
meter. Les mesures ont été faites sur des feuilles mûres des plantes qui n’ont pas fait 
objets de la mesure de la fluorescence chlorophyllienne. 
 
II. 2. 2. 7. Mesure du poids sec des plantes  
Au terme de sévère stress hydrique, 5 plantes ont été choisies pour déterminer le poids 
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sec des parties aérienne et racinaire. Les tiges et les racines ont été séparées, séchées à 
80°C dans une étuve pendant 48 h et après, le poids sec a été mesuré.  
Le pourcentage de réduction du poids sec des parties aérienne et racinaire a été calculé 
par la formule: 
PRD = (1-(Y/X))*100 
 
Y et X sont les moyennes des valeurs du poids sec mesuré des échantillons stressés et 
non stressés respectivement. 
 
II. 2. 3. L’effet du déficit hydrique sur des plantes adaptées à la lumière: 
mesure simultanée du photosystème I et du photosystème II par la 
transmission modulée à 820 nm et par la fluorescence chlorophyllienne 
 
Aït Baha et Immouzzer ont été choisis dans cette expérience. Elles sont respectivement 
tolérante et sensible au déficit hydrique (El Madidi et al., 2005). Les conditions de 
croissance des plantes sont les mêmes qui sont décrites dans la partie matériel et 
méthodes II. La méthode de mesure de la transmission et de la fluorescence 
chlorophyllienne a été décrite par Schansker et al. (2003). 
Les changements de la transmission à 820 nm et la fluorescence chlorophyllienne ont 
été enregistrés simultanément à l'aide de l’instrument PEA Senior (un instrument 
prototype de Hansatech, instrument de King’s Lynn, GB) qui mesure simultanément la 
fluorescence et la transmission à 830 nm. 
Le premier point de mesure pour le changement de fluorescence est à 20 μs considéré 
comme Fo, tandis que le premier point de changement de la transmission est à 400 μs. 
La constante de temps utilisée pour les mesures de transmission est 100 μs. L'intensité 
de la lumière utilisée pour toutes les expériences était 3000 μmol.m-2.s-1. La lumière a 
été émise par quatre LEDs de 650-nm.  
Dans cette expérience, nous voulons comparer le comportement des deux variétés 
adaptées au déficit hydrique (une semaine de déficit hydrique) et à la lumière. La 
lumière d’adaptation est de 450 μmol.m-2.s-1. Le temps d’adaptation à l’obscurité avant 
le premier pulse est de 10 s. Le temps entre les différents pulses (4 mesures) après 
l’adaptation à la lumière est de 200 s. La première courbe correspond à la mesure après 
1 h d’adaptation à l’obscurité. 
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II. 2. 4. L’effet de déficit hydrique induit par des feuilles détachées et 
déshydratées 
 
II. 2. 4. 1. Croissance des plantes 
Les plantes ont été cultivées dans les mêmes conditions que dans matériels et méthodes 
II. 2. 2. 1.   
 
II. 2. 4. 2. Détermination du statut de l'eau (RWC) 
Cinq feuilles ayant subi le même traitement que les feuilles utilisées pour mesurer la 
fluorescence chlorophyllienne ont été utilisées pour mesurer le contenu relatif en eau. 
La méthode est décrite à II-4. 
 
II. 2. 4. 3. Mesure de la fluorescence chlorophyllienne 
Les plantes aux stades de deux feuilles ont été mises à l’obscurité pendant au moins 1 h. 
Des segments de feuille (2 cm) ont été coupés outre de 2 cm du bas de la première et de 
la deuxième feuille. Les segments sont placés dans des boîtes de Pétri et à l'obscurité. La 
fluorescence chlorophyllienne des feuilles a été mesurée à la température ambiante avec 
le fluorimètre portable PEA. Les feuilles ont été exposées à un pulse lumineux fort de 1 
s (600 Wm-2). Au temps 0 h les mesures sont considérées comme des contrôles. Les 
mesures de la fluorescence chlorophyllienne ont été faites après 4 et 24 h de 
déshydratation et à la même section de feuille de mesure. 
 
II. 2. 5. Analyse statistique 
Le logiciel SPSS (Statistical Package for the Social Sciences) version 13.0, a été 
employé pour toutes les analyses statistiques. La différence entre les moyennes des 









II. 3. Résultats 
 
II. 3. 1. Déficit hydrique osmotique induit par le polyéthylène glycol-6000 
 
II. 3. 1. 1. Germination, émergence et longueur de racine  
Les pourcentages finaux de germination et d’émergence des graines relatifs au contrôle 
diminuent au fur et à mesure que le potentiel osmotique augmente, mais l'ampleur de 
cette diminution varie selon les variétés (Tableau II.1). La diminution de pourcentage de 
la germination et de l’émergence sous l’effet de PEG a été rapportée auparavant par 
Almansouri et al. (2001) et Murillo-Amador et al. (2002). Les différentes variétés et les 
différentes concentrations de polyéthylène glycol (PEG 6000) ont un effet significatif 
sur la germination, l’émergence et la longueur de racine (Annexe II-1-A). Quatre 
cultivars ont eu moins de 50 % de germination à -2 MPa par rapport au contrôle (0 
MPa) et huit cultivars ont eu moins de 50 % d’émergence. L’émergence évolue de la 
même façon que le potentiel germinatif mais avec des taux plus faibles (Tableau II.1).  
 
Tableau II.1: Pourcentage de la germination, de l’émergence et de la longueur de 
racine relatif au contrôle (0 MPa) des différentes variétés d’orge à différentes 
concentrations de polyéthylène glycol (PEG-6000).   
 
 Germination % Emergence % Longueur de racine % 
PEG(MPa) 0 -0.5 -1 -1.5 -2 0 -0.5 -1 -1.5 -2 0 -0.5 -1 -1.5 -2 
Aït Baha 100 93.3 92.5 70.5 66.2 100 83.2 78.8 70.5 55.7 100 71.6 68.6 58.6 47.1
Ighrem 100 56.7 49.5 45.4 42.3 100 49.4 48.0 46.7 41.3 100 92.1 78.9 65.8 47.4
Immouzzer 100 99.1 91.3 81.9 66.7 100 98.8 88.8 70.4 59.8 100 76.6 58.3 36.9 28.2
Tarodant 100 90.1 82.3 60.2 55.2 100 97.9 82.3 55.7 38.9 100 70.0 68.0 56.4 42.1
Tiznit 100 85.3 80.2 65.5 63.5 100 85.3 78.7 57.3 54.6 100 75.5 79.5 57.2 42.5
Arig 8 100 95.3 82.4 65.8 55.2 100 95.9 75.6 51.5 41.0 100 81.8 60.6 59.2 43.1
Igrane 100 56.1 48.9 44.9 41.9 100 49.5 48.0 46.8 41.3 100 91.2 82.1 46.6 34.0
Lannaceur 100 95.6 89.2 66.1 54.9 100 91.3 78.1 50.8 44.9 100 86.6 84.0 66.2 53.5
Massine 100 90.5 80.5 62.4 42.3 100 89.7 78.5 53.3 32.2 100 93.8 66.4 56.6 53.6
Rabat 071 100 95.6 75.3 50.3 34.6 100 71.7 63.3 42.7 30.2 100 85.3 71.6 54.8 38.0
Moyenne 100 85.8 77.2 61.3 52.3 100 81.3 72.0 54.6 44.0 100 82.4 71.8 55.8 42.9
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Aït Baha et Immouzzer ont montré le plus haut potentiel de germination. Le 
pourcentage de germination chez Aït Baha était de 100, 93.3, 92.5, 70.5 et 66.2 % 
respectivement à 0 MPa, -0.5 MPa, -1 MPa, -1.5 MPa et -2 MPa. Chez Immouzzer, il 
était respectivement de 100, 99.1, 91.3, 81.9 et 66.7 %. L'inhibition de l’émergence par 
PEG-600 a été plus prononcée à Igrane, elle était de 100 (0 MPa), 56.1 (- 0.5 MPa), 
48.9 (- 1 MPa), 44.9 (- 1.5 MPa) et 41.9 % (- 2 MPa). Aït Baha et Immouzzer ont 
montré un potentiel d’émergence le plus élevé. Comme la germination et l’émergence, 
le pourcentage de la longueur de racine relatif au contrôle a diminué avec 
l’augmentation du stress osmotique. À -2 MPa, le stress osmotique a diminué la 
longueur des racines de plus de 50 % relativement au contrôle dans toutes les variétés 
excepté chez Lannaceur et Massine. Le développement de la longueur de racine pour 
Immouzzer est le plus affecté avec une réduction de 71.8 % à -2 MPa par rapport au 
contrôle. La comparaison des taux de germination, d’émergence et de la longueur de 
racine entre les variétés ainsi qu’entre les différents traitements de PEG-6000 est 
significative (Annexe II-1-B,C). 
 
II. 3. 1. 2. Fluorescence chlorophyllienne 
II. 3. 1. 2. 1. Courbe de la fluorescence chlorophyllienne 
L'illumination d'une feuille adaptée à l’obscurité induit des changements 
caractéristiques de l'intensité de la fluorescence chlorophyllienne et modifie l’aspect de 
la courbe de la fluorescence chlorophyllienne (Figure I.1). La courbe polyphasique OJIP 
de la fluorescence dans les différentes variétés d’orge a été mesurée et tracée sur une 
échelle de temps logarithmique. La courbe OJIP a été observée chez toutes les feuilles 
et reflète donc les propriétés générales de PSII. Fo et FM représentent respectivement 
l’intensité de la fluorescence minimale (tous les centres réactionnels sont oxydé ou 
ouverts) et maximale (tous les centres réactionnels sont réduits ou fermés).  
L'augmentation rapide du rendement de la fluorescence chlorophyllienne entre Fo et FM 
pendant la première seconde d’une illumination intense a été employée pour analyser le 
transport d'électron dans le PSII. Le palier J à 2 ms donne des informations sur simple 
turnover des événements des réactions primaires de la photochimie, principalement la 
réduction de QA. L'intervalle de temps de 2 à ~200 ms (l’étape J-P) reflète multiple 
charges de séparation où les composants redox de la chaîne de transport d'électron 
deviennent réduites. Les différentes phases de la courbe de fluorescence sont marquées 
dans un ordre alphabétique. 
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Figure II.1. Exemple de l’effet de l’augmentation de stress osmotique induit par PEG-
6000 (0 MPa, -0.5 MPa, -1 MPa, -1.5 MPa et -2 MPa) sur la courbe de la fluorescence 
chlorophyllienne OJIP exhibé par Aït Baha. Les courbes ont été tracées sur une échelle 
de temps logarithmique. Fig IA montre les différentes courbes de fluorescence, les 
marques se rapportent aux données choisies de fluorescence employées par le JIP-test 
pour le calcul des paramètres structuraux et fonctionnels. Fig IB montre la fluorescence 
variable relative (Vt) et des différentes courbes de fluorescence (ΔVt). Fig IC montre la 
fluorescence variable relative (Wt) et (ΔWt) dans la première phase turn-over (O-J). Fig 
ID montre la fluorescence variable relative (VtMT) et (ΔVtMT) dans la phase de multiple 
turn-over (J-P). ). K, J, I, H, G, les phases intermédiaires dans la courbe de la 
fluorescence chlorophyllienne entre Fo et FM. 
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La figure II.1A présente l’effet des différentes concentrations du PEG sur la courbe 
OJIP de la fluorescence chlorophyllienne (exemple chez Aït Baha).  
Dans la figure I.1B, les courbes de la fluorescence chlorophyllienne ont été normalisées 
entre Fo (50 μs) et FM (atteint après environ 200 ms) et exprimé comme la fluorescence 
variable relative Vt.  
Vt est défini comme (Ft - Fo)/(FM - Fo) et cette expression peux être pris comme mesure 
de la fraction de l'accepteur primaire d'électron de quinone de PSII dans son état réduit 
[QA-/QA total] (Strasser et al., 1995). La différence ΔVt des courbes de -0.5 MPa, -1 MPa, 
-1.5 de MPa et -2 de MPa et de la courbe de contrôle a montré deux bandes autour de 
l'étape I; une à ~10 ms nommée comme bande H et à ~100 ms nommée comme bande 
G. Ces deux bandes ont été clairement distinguées quand les courbes de la fluorescence 
sont normalisées dans la phase de multiple turn-over entre FJ (2 ms) et FM exprimées 
comme VtMT (= (Ft - FJ)/(FM - FJ) ) et par le calcul des différences entre les courbes de 
fluorescence ΔVtMT (Figure II.1D) au contrôle.  
La figure II.1C montre les courbes de la fluorescence pendant simple turn-over, double 
normalisées entre Fo et FJ et qui peut être exprimé comme Wt = Vt/VJ = (Ft - Fo)/(FJ - 
Fo). La différence des différentes courbes au contrôle (ΔWt) montre l’existence de la 
bande K. 
 
II. 3. 1. 2. 2. La bande K et TRo/RC 
À mesure que la concentration du PEG-6000 augmente, le maximum de la bande K 
(entre 0.250 et 0.300 ms) augmente dans toutes les variétés (Tableau II.2). La valeur de 
ce maximum est calculée par JIP-test et elle correspond à l’expression TRo/RC. 
L’apparition de la bande K a été observée auparavant dans la courbe de la fluorescence 
OJIP sous une contrainte de chaleur (Guissé et al., 1995a; Srivastava et al., 1997; Lazár 
et al., 1997; Tóth et al., 2005) et elle est prédominante sous un traitement thermique 
fort, cette bande a été observée aussi sous l’effet d’un stress hydrique (Guissé et al., 
1995b; De Ronde et al., 2004). Elle peut être expliquée par un déséquilibre entre 
l'écoulement d'électron laissant les centres de réaction du côté accepteur et l'écoulement 
d'électron venant aux centres de réaction du côté donneur (Strasser, 1997). 
À -2 MPa, TRo/RC a augmenté de 16 % chez Rabat 071 par rapport au contrôle et en 




Tableau II.2: Variation de dVt/dto, WK (= (FK - Fo)/(FJ - Fo) = TRo/RC) et VJ relativement au contrôle (0MPa) dans les différentes concentrations 
de PEG-6000 des différentes variétés d’orge étudiées. Moyenne (SD) 
 
 
 dVt/dto WK (= TRo/RC) VJ 
PEG (MPa) 0 -0.5 -1 -1.5 -2 0 -0.5 -1 -1.5 -2 0 -0.5 -1 -1.5 -2 


































































































































































































































































































Moyenne 1.16 1.20 1.24 1.26 1.28 2.95 3.05 3.05 3.06 3.09 0.40 0.40 0.41 0.41 0.42 
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I. 3. 1. 2. 3. La pente de la fluorescence chlorophyllienne variable (dVt/dto) 
Le paramètre dVt/dto exprime la différence entre le taux maximal de réduction de QA 
(TRo/RC) et celui de la ré-oxydation de QA- (Strasser et al., 1995). dVt/dto indique 
l’accumulation de QA-. 
                  dQA- /dto = (dVt/dt)o ≅ (ΔV/Δt)o 
                                                    = {[ ΔF / ( FM – Fo ) ] / Δto} 
                                                    ≅ 4 . ( F300 μs  – F50 μs  ) / ( FM – F50 μs  ) 
Le paramètre dVt/dto est défini aussi comme:    
                                    (dVt/dt)o  = [d(QA-/ QA (total)) / dt]o 
Sous le déficit hydrique simulé par l’effet de PEG, on a remarqué une augmentation de 
dVt/dto et par conséquent une augmentation de la fraction QA-/QA total (Tableau II.2).   
Une faible augmentation de VJ  (= (FJ-Fo)/(FM-Fo)) a été observée chez les variétés 
étudiés excepté chez Ighrem. 
 
II. 3. 1. 2. 4. Index de performance (PI) et le rendement quantique maximale de la  
photochimie primaire (φPo) 
L'index de performance (PI) est l’un des paramètres de fluorescence utilisé pour 
différencier la réponse des plantes au stress (Appenroth et al., 2001; Clark et al., 2000; 
Van Heerden et al., 2004). Sous l’effet de déficit hydrique osmotique, les différentes 
variétés ont montré une diminution progressive de PIrelatif au contrôle excepté chez 
Rabat 071 à -0.5 MPa où PI est plus important que le contrôle (Figure II.2A). PI a varié 
entre 89.4 et 68.2 % à -2 MPa. Parmi les variétés d'orge, Aït Baha et Lannaceur ont 
présenté le PI le plus élevé. La diminution de PI relativement au contrôle a été 
prononcée davantage à Igrane, elle est de 1, 0.81, 0.68, 0.68 et 0.68, respectivement à 0 
MPa, -0.5 MPa, -1 MPa, -1.5 MPa et -2 MPa. Dans cette étude, l'effet PEG-6000 a 
montré une petite différence dans le rendement quantique maximal de la photochimie 
primaire φPo par rapport au contrôle. Par conséquent, il n'y a aucune perte dans le 
rendement de la photochimie primaire de PSII (Figure II.2A). Dans le but d’examiner la 
tolérance au déficit hydrique osmotique provoquée par PEG-6000 sur les différentes 
variétés d’orge étudiées; le PIrelatif durant le faible stress osmotique (moyenne de PI à -
0.5 MPa et de PI à -1 MPa) et PIrelatif durant le stress osmotique élevé (moyenne de PI à 





Figure II.2. Effet de PEG-6000 sur l'index de performance (PI) (2A) et le rendement de 
la photochimie maximale primaire φPo (= 1 - (Fo/FM)) relativement au contrôle (0 MPa) 
des variétés étudiées d'orge. φPo montre une petite différence par rapport au contrôle 
(2A). 2B montre la réponse des différentes variétés par PI au faible stress osmotique 
(moyenne de -0.5 et de -1 MPa) relativement au contrôle et au stress osmotique élevé 
(moyenne de -1.5 et de -2 MPa) relativement au faible stress osmotique.  
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La figure II.2B présente la réponse des dix variétés selon le PI relatif au faible stress 
osmotique et le pourcentage de la réduction de PI au stress osmotique élevé 
relativement au PI du faible stress osmotique. 
Les variétés Aït Baha, Immouzzer et Tarodant ont eu le même pourcentage de réduction 
de PI (les valeurs étaient sur la ligne = 1). Le pourcentage de réduction était de 12, 7 et 
8 % respectivement chez Aït Baha, Immouzzer et Tarodant. Les variétés Ighrem, Igrane, 
Massine et Tiznit ont montré une réduction élevée de PI relatif au contrôle durant le 
faible stress osmotique, il est respectivement de 10, 25, 10 et 14 %. Arig 8, Lannaceur et 
Rabat 071 ont eu une réduction élevée de PI pendant un stress osmotique élevé; il est de 
20, 17 et 13 % respectivement.  
Les données de la figure II.2B prouvent que les variétés étudiées peuvent être groupées 
dans trois groupes sur la base de la réponse de leur PI au faible stress osmotique et le 
pourcentage de la réduction de PI au stress osmotique élevé relativement au PI du faible 
stress osmotique. Chez Aït Baha, la réduction de PI en réponse au stress hydrique 
osmotique était indépendante de la sévérité de stress osmotique.  
Les PI des variétés du groupe II: Tarodant et Ighrem ont été affectés légèrement  par le 
faible stress osmotique que par le stress osmotique élevé.  Seulement les variétés de 
groupe III ont montré une réduction de leur PI qui dépendait de la sévérité du stress 
osmotique.  
Aït Baha, Tarodant et Ighrem sont des variétés locales qui ont été collectées au sud du 
Maroc dans un environnement semi-aride. Leur tolérance est en accord avec leur 
capacité à se développer dans un environnement où l'exposition à de longues périodes 
de sécheresse est commune. L’analyse statistique de la variation des différents 
paramètres a montré une différence significative entre les variétés et les traitements de 
PEG-6000 (Annexe II-1-D,E,F). 
La figure II.3 présente une corrélation entre la performance photosynthétique (PI) et 
l’activité photosynthétique (ETo/ABS). Cette dernière est exprimée à travers le flux de 
transport d’électron par absorbance. Au fur et à mesure que le déficit hydrique 
osmotique augmente, on constate une diminution de la performance et de l’activité 
photosynthétique; les différentes variétés commencent à se distinguer lors du déficit 
hydrique osmotique élevé. Dans ce sens, le déficit hydrique osmotique diminue non 




II. 3. 1. 2. 5. Corrélation entre la longueur de racine et les paramètres  
photosynthétiques  
Afin de promouvoir le degré du rapport entre les paramètres de fluorescence et la 
longueur de racine, la figure II.4 expose les résultats de la corrélation entre l'index de 
performance, le dVt/dto, le VJ et le rapport Fo/FM avec la longueur de racine dans des 
conditions de contrôle, à faible stress osmotique (moyenne des paramètres de -0.5 et de 
-1 MPa) et à stress osmotique élevé (moyenne des paramètres de -1.5 et –2 MPa). VJ est 
une mesure de la fraction de QA réduite dans l'étape de J (2 ms) et elle est employée 
pour caractériser l'efficacité du transfert d'électron entre QA et QB. 
Une forte corrélation a été observée entre la longueur de racine avec l'index de 
performance (R2 = 0.78) et le dVt/dto (R2 = 0.74). Cependant, aucune corrélation entre 
VJ et Fo/FM avec la longueur de racine n’est observée, le coefficient de corrélation (R2) 

















































Figure II.4. Rapport entre la longueur de racine (cm) avec l'index de performance, 
dVt/dto, VJ (fluorescence variable relative à 2 ms) et le Fo/FM des variétés étudiées 
d'orge sous un déficit hydrique osmotique provoqué par PEG-6000. Les conditions de 
contrôle (0 MPa) sont représentées par un cercle, le faible stress osmotique (moyenne 
de -0.5 et de -1 MPa) est représenté par un carré et le stress osmotique élevé (moyenne 








II. 3. 2. Effet de déficit hydrique induit par un arrêt d’arrosage et de la   
récupération 
 
II. 3. 2. 1. Courbe OJIP de la fluorescence chlorophyllienne 
Toutes les plantes adaptées à l’obscurité présentent une courbe OJIP polyphasique de la 
fluorescence chlorophyllienne lors d’un éclairage de 1s d’intensité forte.  
Les courbes polyphasiques des différentes variétés ont été enregistrées et tracées sur une 
échelle à temps logarithmique. La forme de la courbe OJIP est affectée par les 
conditions de stress hydrique et de récupération comme représenté dans la figure II.5 
chez Aït Baha. 
 
II. 3. 2. 1. Le rendement quantique de la photochimie primaire φPo et l’index de  
performance PI 
Le rendement quantique de la photochimie primaire φPo (= 1-(Fo/FM) = FV/FM) est 
calculé par le JIP-test à l'efficacité par laquelle un photon absorbé sera emprisonné par 
les centres de réaction avec la réduction de QA au QA- (TRo/ABS). Il est fréquemment 
employé comme mesure de l'efficacité maximale de la photochimie de PSII (Krause et 
Weis, 1991) et il est proportionnel au rendement quantique maximal de la photochimie 
primaire du PSII (Hormann et al., 1994). 
Nous avons observé que le déficit hydrique et le re-arrosage ont eu un faible effet sur 
φPo (Figure II.6) confirmant ainsi la forte stabilité de l'efficacité photochimique de PSII 
au déficit hydrique. φPo a varié entre 0.98 et 1 au terme du déficit hydrique modéré et 
entre 0.96 et 1.04 au terme de deux semaines de déficit hydrique et entre 0.96 et 1.05 
après re-arrosage. Le rapport de FV/FM ne fournit aucune information sur la variation de 
la réponse des variétés étudiées au stress hydrique. Cependant, le rapport de FV/FM ne 
sera pas utilisé comme un indicateur de la fonction de PSII dans nos conditions. 
L'effet de stress hydrique et de re-arrosage sur l'index de performance relatif (PI) a été 
représenté dans la figure II.6. Sous un déficit hydrique modéré, six variétés ont montré 
une diminution de PI relatif. Cette diminution a été plus prononcée chez Ighrem et 
Immouzzer. Au terme de traitement de déficit hydrique, le PIrelatif a été diminué dans 
toutes les variétés, excepté chez Aït Baha. Après re-arrosage, il y avait une 
augmentation rapide de PIrelatif dans toutes les variétés, excepté à Igrane et Immouzzer. 




Figure II.5. Exemple de l’effet de déficit hydrique induit par un arrêt d’arrosage pendant une semaine (déficit hydrique modéré) et deux 
semaines (déficit hydrique sévère) et après une semaine de récupération sur la courbe de la fluorescence chlorophyllienne exhibé par Aït Baha. 
Les courbes ont été tracées sur une échelle de temps logarithmique. 
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Le PI comme mesure de la performance des plantes a révélé des différences entre les 
réponses des différentes variétés au déficit hydrique et après le re-arrosage.  
Après une semaine de déficit hydrique, le PI relatif a varié entre 1.24 (Lannaceur) et 
0.84 (Ighrem) et après deux semaines il a varié entre 1.16 (Aït Baha) et 0.75 (Rabat 
071). Le re-arrosage a été suivi par un re-commencement de la croissance des feuilles, 
ainsi le PI relatif a varié entre 1.59 (Lannaceur) et 0.75 (Igrane). Comparé à FV/FM, le PI 
peut être employé comme un indicateur de la vitalité des plantes pendant le stress 
hydrique ou après le ré-arrosage.  
 
II. 3. 2. 2. Index de stress hydrique (DFI) 
Dans ce travail, nous présentons une approche qui utilise la réduction de l'index de 
performance (PI) pendant un stress hydrique; et que l’on nomme index de stress 
hydrique (DFI, drought factor index). Le choix de PI devait à son rôle de décrire et 
caractériser la sensibilité des variétés soumises à une contrainte (Hermans et al., 2000; 
Percival et Fraser, 2001; Strauss et al., 2006). Les DFIs des variétés examinées 
confirment leur tolérance au stress hydrique comme il a été rapporté par El Madidi et al. 
(2005) (Tableau II.3).  Le DFI d'Aït Baha est le plus haut (0.19). Ighrem et Tarodant ont 
un DFI similaire, respectivement -0.04 et -0.05 et Immouzzer présente le plus petit DFI 
(- 0.29).  
Le rapport entre le DFI et la réduction moyenne de PI relatif [(PIstress/PIcontrôle)] pendant 
le stress hydrique est représenté dans la figure II.7. On a observé une corrélation 
positive (R2 = 0.97) entre le DFI et la moyenne du PI relatif. Les variétés avec le plus 
haut DFI ont également montré la plus petite réduction de PI relatif pendant la période 
du stress hydrique. D'une part, les variétés avec le plus bas DFI (plus négatif) ont 
également montré la plus grande réduction de PI relatif. Basé sur ce rapport, les variétés 
étudiées ont pu être rangées selon leurs valeurs de DFI comme montré dans le tableau 
II.3.  
Volaire et al. (1998) ont proposé que le caractère agronomique le plus important pour 
des plantes croissant dans des environnements sujets à une sécheresse prolongée n'est 
pas la production pendant la sécheresse mais la capacité de survivre et de récupérer 
rapidement. Cependant, le rapport entre DFI et de PIrel suivant le ré-arrosage montrent 
que les variétés ont un comportement différent pendant le stress hydrique et le re-









Figure II.6. Le rendement quantique maximale de la photochimie primaire (FV/FM) et 
l’index de performance (PI) relatif au contrôle pendant le déficit hydrique modérée, 
sévère et après ré-arrosage dans les variétés étudiées. Le code des variétés a été 












Tableau II.3: Index de déficit hydrique (DFI, drought factor index) calculé pour les 
cinq variétés obtenues auprès de l’Institut Nationale de la Recherche Agronomique 
(INRA) et les cinq variétés collectées au sud du Maroc. 
 
Variétés Code Origine 
Groupe de 
tolérance (El 
Madidi et al., 
2006) 
DFI 
Aït Baha  Ab Locale Groupe I 0.19 
Tarodant  Ta Locale Groupe II -0.04 
Ighrem  Ig Locale Groupe II -0.05 
Arig 8  Ar INRA Groupe III -0.13 
Massine  Ma INRA - -0.15 
Rabat 071  Ra INRA Groupe III -0.18 
Tiznit  Tz Locale - -0.19 
Lannaceur  La INRA Groupe III -0.19 
Igrane  Igr INRA - -0.22 
Immouzzer  Im Locale - -0.29 
 
En effet, on a distingué trois groupes; le premier groupe (Aït Baha) a des valeurs plus 
élevées de DFI et de PIrel de récupération, le deuxième groupe (Arig 8, Ighrem, 
Lannaceur, Massine, Rabat 071, Tarodant et Tiznit) a une plus petite valeur de DFI mais 
avec un PIrel positive du rétablissement et le troisième groupe (Igrane et Immouzzer) a 
de plus petites valeurs de DFI et du PIrel du récupération. 
Le log de l’activité du transport d’électron (= log (ϕEo)rel = log (ETo/ABS)rel = log 
[ϕPo.(1-(FJ-Fo)/FV)]rel) en fonction du log relatif du performance index (=log (PI)rel) pour 
les différent traitements a été présenté dans la figure II.8. Les deux fonctions en log sont 
linaires, ce qui mène à suggérer que les changements en transport d’électron après QA 
déterminent les changements dans la performance photosynthétique PI durant le stress 






Figure II.7. Rapport entre l’index de déficit hydrique (DFI) et index de performance 
relatif (PIrel) [ PIstress/PIcontrôle)] pendant deux semaines consécutives de déficit hydrique 
dans dix variétés  d'orge. La position de chaque variété est indiquée par un code (voire 









Figure II.8. Corrélation entre l’index de performance (Log PI) et le transport des 










II. 3. 2. 3. La phase de O-J 
La phase O-J de la courbe de la fluorescence chlorophyllienne est liée à la réduction 
photochimique de QA aux centres de réaction de PSII. Les courbes de la fluorescence 
chlorophyllienne des variétés ont été double normalisées entre Fo (0.05 ms) et FK (0.3 
ms) exprimées comme VOK = (Ft - Fo)/(FK - Fo). La figure II.9 montre la différence des 
différentes courbes de fluorescence des échantillons stressés aux contrôles (ΔVOK). 
Pendant le stress hydrique, la variation de V(ΔVOK) était différente entre les variétés. La 
différence a montré une bande nommée la bande L avec un pic à 0.15 ms. Elle indique 
la transformation d'une cinétique de fluorescence sigmoïdale vers une cinétique 
exponentielle (Strasser et Stirbet, 1998) qui signifie une diminution de la connectivité 
énergique (ou de grouping) entre les unités de PSII (Review Strasser et al., 2004).  
Chez Arig 8, Igrane, Lannaceur et Tiznit la connectivité énergique diminue durant la 
première et la deuxième semaine de stress hydrique. Chez Ighrem et Rabat 071, la 
diminution de la connectivité énergique a été observée au terme de traitement de stress 
(après deux semaines). Chez Aït Baha, Immouzzer et Massine, la bande L n'a pas été 
observée ni au terme de la première semaine, ni au terme de la deuxième semaine. Chez 
Tarodant, la diminution de la connectivité énergique a été observée au terme de la 
première semaine de stress. Après une semaine de re-arrosage, la connectivité énergique 
a augmenté dans toutes les variétés à l’exception de Immouzzer et Tarodant où une 
diminution de la connectivité a été observée. 
Dans la figure II.10, les courbes ont été double normalisées entre Fo et FJ exprimées 
comme WOJ = (Ft - Fo)/(FJ - Fo). On a observé la bande K avec un pic entre 0.250 ms et 
0.300 ms. Cette bande a été observée chez Arig 8, Ighrem, Igrane, Immouzzer, 
Lannaceur, Rabat 071 et Tiznit durant le sévère déficit hydrique. Après re-arrosage, elle 
a disparu dans toutes les variétés mais persiste chez Igrane, Immouzzer et Tarodant. 
Auparavant, la bande K à été observée dans un échantillon soumis à un stress hydrique 
(De Ronde et al., 2004; Pinior et al., 2005). L'aspect de cette bande coïncide avec les 
limitations d’électrons du côté de distributeur (Guissé et al., 1995a; Srivastava et al., 
1997). Il indique une instabilité du complexe de dégagement d’oxygène (OEC), résulté 
par un flux emprisonnant accru (De Ronde et al., 2004). On note que la bande K n'est 





Figure II.9. Changement dans la forme de la courbe de la fluorescence 
chlorophyllienne normalisée entre Fo et FK exprimé comme VOK (VOK = (Ft –Fo)/(FK - 
Fo)) et tracé sur une échelle linéaire. ΔVOK = VOK (contrôle) - WOK (contrôle) = 0 conçu 
en tant que ligne pointillée. ΔVOK = VOK (stress) - VOK (contrôle) conçu comme: déficit 
hydrique modéré (carré); déficit hydrique sévère (triangle); rétablissement (cercle). 
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Figure II.10. Changement dans la forme de la courbe de la fluorescence 
chlorophyllienne normalisée entre Fo et FJ exprimé comme WOJ (WOJ = (Ft –Fo)/(FJ - 
Fo)) et tracé sur une échelle linéaire. ΔWOJ = WOJ (contrôle) - WOJ (contrôle) = 0 conçu 
en tant que ligne pointillée. ΔWOJ = WOJ (stress) - WOK (contrôle) conçu comme: déficit 
hydrique modéré (carré); déficit hydrique sévère (triangle); rétablissement (cercle). 
 
 59
II. 3. 2. 4. Présentation des paramètres de l’effet du déficit hydrique et de la 
récupération sous forme d’un graphique radar 
L’effet du déficit hydrique sur l’appareil photosynthétique a été observé sur les 
paramètres suivants : 
• VJ,  il représente la fluorescence variable FJ (2 ms) relative à l’interval Fo à FM 
• VI,  il représente la fluorescence variable relative à I (30 ms) 
• φo/1-φo, il représente la performance des réaction photochimiques 
• ψo/1-ψo, il représente la performance des réaction non-photochimiques 
• RC/ABS, il représente le nombre de centre réactionnels par absorbance ou par 
chlorophylle 
• ETo/RC, transport d’électron par centre réactionnel 
• RC/CSM, nombre de centre réactionnels actifs par section de feuille illuminée 
• ABS/CSM, absorption par section de feuille illuminée 
• TRo/CSM, capture de l’énergie par section de feuille illuminée 
• ETo/CSM, transport d’électron par section de feuille illuminée 
La figure II.11, présente l’ensemble des paramètres décrits sous forme d’un graphique 
radar dans trois variétés ayant une tolérance différente au stress hydrique; Aït Baha. 
Ighrem et Immouzzer (dans un ordre décroissant de la tolérance au stress hydrique). 
Chaque paramètre représenté est relatif par rapport au contrôle (le contrôle = 1).  
Après une semaine du stress hydrique (DM), on a observé une augmentation des 
paramètres RC/CSM, ABS/CSM, TRo/CSM et ETo/CSM chez Aït Baha et non pour 
Ighrem ou pour Immouzzer et aucune différence par rapport au contrôle n’a été 
observée pour les paramètres VJ et VI dans les trois variétés. Les paramètres (φo/1-φo), 
(ψo/1-ψo) et RC/ABS ont eu une légère augmentation dans les trois variétés à 
l’exception de (ψo/1-ψo) chez Aït Baha ou une faible diminution été observée. 
Au terme de la deuxième semaine du stress hydrique, une augmentation des paramètres 
RC/CSM, ABS/CSM, TRo/CSM et ETo/CSM a été observée chez Immouzzer. Après une 
semaine de re-arrosage, tous les paramètres ont été légèrement augmentés chez Aït 
Baha et Ighrem et seulement VJ et VI à Immouzzer. La diminution de RC/CSM chez 
Immouzzer après re-arrosage traduit une diminution des centres réactionnels actifs par 
section de feuille illuminée. Une augmentation de paramètre ABS/CSM qui est un 
paramètre proportionnel à la concentration en chlorophylle reflète une augmentation de 




 Figure II.11. Représentation des paramètres sous forme d’un graphique radar de trois 
variétés de trois groupe. Aït Baha (groupe I), Ighrem (groupe II) et Immouzzer (groupe 
III). Le contrôle (= 1, ligne verte), déficit hydrique modéré (DM, vert clair); déficit 
hydrique sévère (DS, rouge) et récupération (RE, bleu) 
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L’absorption par centre réactionnel (ABS/RC) augmente mais, cette augmentation varie 
selon les variétés.  
L’augmentation du paramètre TR/CSm observé chez Aït Baha au terme de DM, chez 
Immouzzer après RE et au terme de DS chez Ighrem traduit une augmentation de re-
oxydation de QA-.  
La diminution de la performance entre la capture de l’énergie et le transport d’électron 
(ψo/1-ψo) ainsi qu’entre l’absorption et la capture de l’énergie (φo/1-φo) se reflète sur la 
diminution de l’index de performance PI puisque (ψo/1-ψo) et (φo/1-φo) sont deux 
composantes de la performance photosynthétique. 
L’analyse statistique de la variation des différents paramètres représentés au graphique 
radar a montré une différence significative entre les variétés et les traitements de PEG-
6000 (Annexe II-2). 
 
II. 3. 2. 5. Le modèle Pipeline 
Les paramètres dérivés de la fluorescence peuvent être visualisés au moyen du modèle 
pipeline (Figure II.12). C'est un modèle dynamique par lequel la valeur de chaque flux 
d'énergie, est exprimée par la largeur de la flèche correspondante. Ce modèle comme 
représenté dans la figure II.12, nous permet d’observer les différents flux par rapport à 
l’activité d’un centre réactionnel ou par rapport à une section de feuille illuminée. C’est 
une représentation de l’activité spécifique d’une unité photosynthétique à travers 4 flux 
et de l’activité phénoménologique d’un échantillon par section de feuille illuminée. 
Pour chaque échantillon et/ou état de l'échantillon, deux types de modèles peuvent être 
représentés; celui qui se rapporte au centre de réaction dans la membrane et traite ainsi 
les flux spécifiques d'énergie (par RC) et l'autre qui se rapporte à la section d'une feuille 
illuminée et traite ainsi les flux phénoménologiques d'énergie (par CS). Le flux de 
l'énergie dispersée d'excitation au temps zéro (DIo = ABS - TRo) est également montré 
par RC et par CS. 
Le modèle de membrane inclut également une démonstration de la "taille d'antenne" 
moyenne, qui suit la valeur ABS/RC. Cette valeur exprime toute l'absorption des 
chlorophylles d'antenne de PSII divisés par le nombre des centres de réaction actifs. 
Ainsi, l'antenne des centres de réaction inactivés est mathématiquement ajoutée à 
l'antenne des centres de réaction actifs. Dans le modèle de feuille, les centres 
réactionnels actifs par section de feuille illuminée (RC/CS) sont indiqués par des cercles 
ouverts et ceux qui sont inactivés sont indiqués par des cercles fermés. 
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Les flux sont représentés par des flèches dont les valeurs seront indiquées par la largeur 
des flèches. 
• ABS/RC, CSM: représente l’absorption du flux lumineux qui est une mesure de 
la concentration de chlorophylle par RC ou par CSM 
• TRo/(RC, CSM): représente l’énergie initial de l’antenne au RC jusqu’à ce que 
QA soit réduit en QA- 
• ETo/(RC, CSM): représente le flux d’électron initial généré par la re-oxydation 
de QA en QA- 
• DIo/(RC, CSM): représente le flux d’énergie dissipé (cette énergie n’est pas 




















Figure II.12. Exemple d’un modèle pipeline représentant l’activité spécifique (par centre réactionnel) et de l’activité phénoménologique d’un 
échantillon (par section de feuille illuminée). Les flux (ABS; absorption, TR; trapping, ET; transport d’électron, DI; dissipation) sont symbolisés 
par des flèches. 
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La figure II.13 représente l’activité des flux du PSII au terme d’un déficit hydrique 
sévère pour les variétés Aït Baha et Immouzzer ayant respectivement un DFI le plus 
haut et le plus petit. Au terme du déficit hydrique sévère, l’absorption par centre 
réactionnel (ABS/RC) est importante chez Immouzzer que chez Aït Baha ainsi que le 
trapping (TRo/RC). Par section de feuille illuminée, le nombre des centres réactionnels 
inactifs est plus important chez Immouzzer. Pour le contrôle, on a déjà observé que chez 
Immouzzer l’existence des centres réactionnels inactifs contrairement chez Aït Baha où 
on a observé 100 % de centres réactionnels actifs. La figure II.14 représente l’activité 
des flux du PSII au terme de la récupération pour Lannaceur qui a présenté une 
meilleure récupération par rapport à Igrane (ayant la plus faible récupération parmi les 
dix variétés étudiées). Dans le cas du contrôle (les plantes ont été arrosées chaque 48 h) 
on a remarqué une augmentation des centres réactionnels inactifs qui est plus important 
chez Lannaceur que chez Igrane.  
Cependant après une semaine d’arrosage, les centres réactionnels inactifs sont 
légèrement augmentés chez Igrane alors que chez Lannaceur on a observé une absence 
de ces centres réactionnels inactifs.  
Dans les deux figures, le transport d’électron (ETo) et la dissipation de l’énergie (DIo) 
soit par rapport au centre réactionnel soit par rapport à la section de feuille illuminée ne 






Figure II.13. Modèle Pipeline chez Aït Baha et Immouzzer pour le contrôle et au terme 








II. 3. 2. 6. Index de plastochrone 
La figure II.15 représente les effets du stress hydrique sur le développement végétatif 
dans les dix variétés d’orge. Le développement végétatif a été mesuré au moyen de 
l'index de plastochrone.  
Confrontées à un déficit hydrique, les plantes réduisent leur croissance foliaire et donc 
leur consommation en eau. Dans toutes les variétés, le déficit hydrique avait comme 
conséquence une diminution de l’index de plastochrone et donc une diminution de la 
croissance des feuilles surtout dans les derniers jours de mesure. La différence en 
valeurs d'index de plastochrone dans le dernier jour du déficit hydrique entre les plantes 
du contrôle et les plantes stressées a varié entre 8.7 % chez Aït Baha et chez 42 % 
Igrane.  
Il pourrait que la croissance des feuilles soit directement régulée par l’effet du déficit 
hydrique. Plus le stress est intense, plus la croissance des feuilles est faible. Le maintien 
de la croissance des feuilles au début de l’application du déficit hydrique pourrait être 
expliqué par l’utilisation de l’eau qui est restée encore dans les pots et que cette 
croissance est retardée lorsque les ressources en eau deviennent limitées. La sensibilité 
de la croissance des feuilles au déficit hydrique est un indicateur du statut hydrique des 
plantes.  
 
II. 3. 2. 7. La teneur relative en eau (RWC) 
Dans le tableau II. 4, on a observé une diminution de la teneur en eau relative des 
feuilles (RWC) au terme de la première et de la deuxième semaine du stress hydrique. 
Au terme du la première semaine du déficit hydrique, RWC a varié entre 84.8 % 
(Tarodant) et 67.1 % (Immouzzer) tandis que les contrôles maintenaient 96.5- 91 % de 
RWC. Au terme du la deuxième semaine du déficit hydrique, RWC a variée entre 78.6 
% (Aït Baha) et 59.8 % (Igrane) et dans les échantillons témoins RWC a varié entre 
95.8 % (Rabat 071) et 91.9 % (Arig 8). Après une semaine de ré-arrosage RWC a 
augmenté et atteint 95.3 % au maximum chez Immouzzer et 89.2 % au minimum chez 








Figure II.15. Index de plastochrone des différentes variétés d’orge pendant 10 jours. 
Durant le contrôle l’index de plastochrone est représenté par des cercles fermés et par 
des cercles ouverts durant le déficit hydrique. 
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Tableau II.4: Teneur relative en eau (%) au terme du déficit hydrique modéré et sévère 








Variétés Contrôle Stressé Contrôle Stressé Contrôle Récupération
Aït Baha  93.6±1.2 77.3±1.5 93.2±0.8 78.6±2.2 93.9±0.5 93.3±1.5 
Ighrem  95.8±2.1 74.7±2.6 92.6±1.2 62.5±2.3 93.1±1.2 93.2±1.4 
Immouzzer  96.5±2.2 67.1±0.6 95.2±2.5 63.1±1.4 95.3±1.5 76.3±2.1 
Tarodant  93.6±1.5 84.9±0.8 93.2±3.1 73.2±1.6 89.2±2.1 89.4±2.2 
Tiznit  93.3±1.6 80.2±1.4 92.4±2.1 69.0±0.9 93.0±2.3 88.5±3.1 
Arig 8  93.9±1.7 75.8±1.3 91.9±0.9 70.9±1.5 92.3±0.8 91.4±1.7 
Igrane  92.1±3.1 73.9±2.1 92.4±0.8 59.8±1.5 92.7±0.9 65.1±2.1 
Lannaceur  91.0±1.2 82.2±2.5 92.0±1.2 72.0±2.1 92.5±1.5 94.1±3.1 
Massine  91.7±2.4 76.8±0.6 92.0±1.2 69.6±3.1 92.9±0.5 91.5±0.2 
Rabat 071  95.6±0.6 79.6±1.7 95.8±1.5 61.0±2.2 94.2±0.6 87.5±0.6 
Moyenne 93.71 77.25 93.07 67.97 92.91 87.03 
 
RWC chez les plants du contrôle n’a pas varié de manière significative pendant les trois 
phases (93.23 % en moyenne). Dans les traitements DM et DS, RWC a diminué de 
manière significative. RWC a toujours été d’autant plus faibles que le stress hydrique a 
été plus sévère. Le manque d’eau a entraîné, à la fin de chaque traitement de stress 
hydrique, une diminution en moyenne de RWC de 17.6 et 27 % respectivement dans les 
traitements DM et DS par comparaison aux plantes du contrôle. Il pourrait que la 
capacité des plantes à survivre au déficit hydrique dépend de sa capacité de limiter la 
perte d'eau par l'épiderme des feuilles après que les stomates aient atteint l'ouverture 
minimum.  
 
II. 3. 2. 8.  Quantité de chlorophylles 
La quantité des chlorophylles a été mesurée par CL-01 Chlorophyll content meter. Les 
mesures ont été faites sur des feuilles mûres des plantes (Tableau II.5). 
Le contenu en chlorophylle des feuilles a été déterminé sur des feuilles dont  on n’a pas 
mesuré la fluorescence chlorophyllienne. Nous avons essayé de choisir des feuilles qui 
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apparaissent en même position. Après une semaine de déficit hydrique, le contenu en 
chlorophylles des feuilles a baissé par rapport au contrôle.  
 
Tableau II.5: Quantité des chlorophylles (a + b) au terme du déficit hydrique modéré et 
sévère et au terme de la phase de re-arrosage des différentes variétés d’orge. Moyenne ± 








Variétés Contrôle Stressé Contrôle Stressé Contrôle Récupération
Aït Baha 8.1±2.2 5.6±1.1 8.1±1.6 4.5±0.8 6.1±1.3 5.3±1.6 
Arig 8 7.2±1.9 5.6±0.7 8.2±1.4 3.3±0.9 6.2±1.2 5.5±0.7 
Ighrem 7.0±1.7 5.3±0.4 8.5±2.5 4.1±0.3 6.7±0.3 5.9±2.0 
Igrane 7.2±1.1 4.8±0.9 8.6±3.4 4.1±0.9 5.9±0.9 4.7±4.2 
Immouzzer 5.3±1.6 4.9±0.8 8.7±2.8 4.2±0.2 5.0±0.5 4.4±1.5 
Lannaceur 5.9±0.7 5.2±0.5 5.9±1.2 3.9±0.6 5.3±0.5 4.7±0.4 
Massine  4.7±0.9 4.0±1.0 7.5±1.3 3.9±0.5 5.3±0.3 4.4±1.4 
Rabat 071 5.6±0.8 3.2±0.3 7.6±2.3 3.5±0.3 5.5±0.8 4.5±2.9 
Tarodant  4.6±0.5 4.6±1.0 8.8±2.2 4.1±1.0 5.4±0.8 4.7±1.5 
Tiznit  6.1±1.7 4.4±1.4 7.3±1.5 4.0±0.6 5.8±1.1 4.2±0.8 
Moyenne 5.9 4.7 7.9 4.0 5.7 4.8 
 
Au terme de la deuxième semaine de déficit hydrique, le contenu en chlorophylle des 
feuilles a baissé dans les plantes stressées et a augmenté dans les feuilles de contrôle. 
L’arrosage des plantes a permit un recommencement de la croissance des plantes 
stressées qui se reflète par une légère augmentation de la quantité en chlorophylle. Par 
contre, dans le cas des feuilles de contrôle on a remarqué une baisse du contenu de la 
quantité de la chlorophylle, ceci pourrait être dû au vieillissement des feuilles. 
La réduction du contenu en chlorophylle diffère d’une façon significative entre les dix 
variétés. En effet, la réduction n’est pas la même pour toutes les variétés. Par exemple, 
la variété Arig 8 a présenté une grande réduction, tandis que la variété Aït Baha a 
présenté une faible réduction.   
Après deux semaines de déficit hydrique, Le contenu en chlorophylle a diminué 
beaucoup plus par rapport au contenu des feuilles des plantes du contrôle. Après une 
semaine de re-arrosage, il y a eu, pour conséquence l'accumulation rapide de 
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chlorophylle. Cependant, le contenu en chlorophylle des feuilles re-arrosées n'a jamais 
atteint les niveaux de chlorophylles vus dans les feuilles du contrôle. 
 
II. 3. 2. 9.  Poids sec des plantes 
Les pourcentages de réduction des poids secs de la partie aérienne et racinaire sont 
représentés dans le tableau II.6.  
 
Tableau II.6: Pourcentage de réduction du poids sec (%) de la partie aérienne et 










Aït Baha 51.58 13.42 
Arig 8 54.24 21.02 
Ighrem 56.51 10.80 
Igrane 51.04 22.71 
Immouzzer 51.49 14.58 
Lannaceur 50.30 22.19 
Massine  49.74 15.48 
Rabat 071 53.70 17.08 
Tarodant  42.62 19.21 
Tiznit  42.05 20.36 
Moyenne 51.03 19.12 
 
Après deux semaines d’arrêt de l’arrosage, le déficit hydrique a causé une réduction du 
poids sec de la partie aérienne et racinaire et son effet diffère selon les variétés. Le 
pourcentage de réduction du poids sec de la partie aérienne a varié entre 57.30 % 
calculé chez Lannaceur et 42.05 % calculé chez Tiznit. Concernant les données du 
pourcentage du poids sec de la partie racinaire, Aït Baha a le pourcentage de réduction 
le plus faible (13.42 %) et Igrane a le pourcentage de réduction le plus élevé (22.71 %). 
La moyenne du pourcentage de réduction du poids sec de la partie racinaire est de 19.12 
% et la partie aérienne est de 51.03 %. 
La croissance des parties aériennes des plantes stressées a été plus affectée par le déficit 
hydrique que celle des racines. L’effet du manque d’eau s’est traduit par une 
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augmentation significative du taux de réduction de la matière sèche aérienne et 
racinaire. 
Les résultats obtenus montrent une différence dans le poids sec des parties aérienne et 
racinaire des variétés étudiées. Le poids sec a varié en fonction des variétés. Le 
pourcentage de réduction du poids sec a été très faible chez les variétés locales. Les 
variétés Aït Baha et Ighrem par exemple, ont présenté les PRD les plus faibles, 
respectivement de 13.42 % et 10.80 %. Certaines variétés modernes ont développé un 






















































II. 3. 3. L’effet du déficit hydrique des plantes adaptées à la lumière: Mesure   
simultanée du photosystème I et du photosystème II par la transmission  
modulée à 820 nm et par la fluorescence chlorophyllienne 
 
La fluorescence chlorophyllienne ne peut pas être employée pour la caractérisation de 
l'état fonctionnel de PSI, parce qu’à la température ambiante, les antennes de PSI 
émettent une faible intensité la fluorescence lointaine rouge. Cependant, les 
changements de transmission à 820 nm reflètent les états redox de P700 et de 
plastocyanine (PC) et ils ont été employés pour étudier le transfert d'électron au PSI. 
 
 
Figure II.16. Exemple de la mesure simultanée de la fluorescence chlorophyllienne 





La figure II.16 montre un exemple (chez Aït Baha) de la mesure simultanée de la 
fluorescence chlorophyllienne et les changements de la transmission à 820 nm durant 1s 
avec une illumination de 3000 umol photons m-2 s-1 et après adaptation à l’obscurité. La 
transmission a présenté une diminution jusqu’à ~20 ms et en même temps le palier I de 
la courbe OJIP a été atteint et ensuite, une augmentation de la transmission a été 
observée. Kramer et al. (1999) ont rapporté que le temps de 20 ms représente le demi-
temps pour la re-oxydation des molécules de plastoquinone par cyt b6/f.  
 
II. 3. 3. 1. Les courbes de fluorescence 
La figure II.17 présente les courbes OJIP à l’obscurité des deux variétés (Aït Baha et 
Immouzzer) après adaptation à la lumière. 
Le comportement des plantes du contrôle et stressées, adaptées à la lumière et après un 
déficit hydrique modéré est différent entre la variété tolérante au stress hydrique (Aït 
Baha) et la variété sensible (Immouzzer). 
Dans le cas d’Aït Baha, après 1 h d’adaptation à l’obscurité, FM a diminuée sous un 
stress hydrique. Par contre, FM de la première mesure après adaptation à la lumière, reste 
constante. La récupération après l’effet de la lumière reste semblable dans le cas des 
plantes du contrôle et stressées. Toutefois, la récupération dans le cas des plantes 
stressées est plus rapide. 
Dans le cas d’Immouzzer, la même constatation de FM a été observée. Dans le cas du 
contrôle, la récupération semble être plus rapide que celle des plantes stressées. 
 
II. 3. 3. 2. La phase OJ 
Chez Aït Baha, aucune différence n’est observée dans l’amplitude OJ entre les plantes 
du contrôle et stressées. Cependant, l’amplitude de cette phase des plantes stressées 
chez Immouzzer est plus importante que celle des courbes du contrôle. Cette différence 
dans l’amplitude durant la phase OJ pourrait être due à la phosphorylation des LHIIs. 
Pendant la transition de l'état 1 à 2 - induit par l'excitation préférentielle de PSII ou par 
des états de basse lumière - les pools mobiles de LHCII deviennent phosphorylés, et 
émigrent du PSII-contenant des granas aux PSI riches en lamelles stromatales (Samson 
et Bruce, 1995;  Lunde et al., 2000) et s’attachent au PSI. Les transitions d'état servent à 
équilibrer la distribution d'énergie entre les deux photosystèmes, et impliquent 










Figure II.17. La courbe OJIP de la fluorescence chlorophyllienne en fonction du temps 
(ms) après un pulse d’une seconde de 3000 µmol photons m-2 s-1. Plusieurs transits 




II. 3. 3. 3. La transmission à 820 nm 
La figure II.18 montre la transmission I820 correspondant à la fluorescence 
chlorophyllienne. La diminution initiale de I820 (jusqu'à l'étape de I dans la courbe OJIP) 
est attribuée à l'oxydation du PC et le P700 qui est dû à l'activité de PSI et 
l'augmentation suivante d'I820 (la phase IP de la courbe OJIP) reflète leur réduction par 
des électrons produits du PSII et le blocage sur le côté d'accepteur de PSI (Schansker et 
al., 2003).  Ces deux phases de I820-signal créent une immersion avec un minimum à 





Figure II.18. La transmission à 820 nm en fonction du temps (ms) après un pulse d’une 
seconde de 1800 µmol photons m-2 s-1 chez des plantes du contrôle et stressées par un 
déficit hydrique.  
 
L’ensemble des mesures de la transmission à 820 nm chez Aït Baha et Immouzzer 
durant le contrôle et après un déficit hydrique sont représentés dans la figure II.18.   
Après environ  20 ms et jusqu'à ce que la QA soit entièrement réduit, c.-à-d, pendant la 
phase IP de la courbe de fluorescence OJIP, les deux cinétiques procèdent presque en 
parallèle, QA continue à se réduire en QA- et P700+ se re-réduit à P700 (Strasser et al., 
2001; Schansker et al., 2003). Donc seulement après 20 ms le pool de plastoquinone, 
qui est réduit par l'activité de PSII, commence à donner des électrons au PSI. 
Cependant, la vitesse de reduction de P700 est plus rapide dans le cas du stress hydrique 
chez Aït Baha. 
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II. 3. 4. L’effet de déficit hydrique induit par des feuilles détachées et 
déshydratées 
 
II. 3. 4. 1. La teneur relative en eau (RWC) 
Dans le tableau II.7, on a observé une diminution de la teneur en eau relative (RWC) 
des feuilles basales et apicales après 4 et 24 h de déshydratation. Pour les feuilles 
basales après 4 h de déshydratation, RWC a varié entre 87.3 % (Aït Baha) et 77.1 % 
(Immouzzer) tandis que les contrôles maintenaient 97.1 – 94.1 % de RWC. Après 24 h 
de déshydratation, RWC a varié entre 43.2 % (Aït Baha) et 30.8 % (Igrane). Les valeurs 
de RWC des feuilles apicales ont été inférieures par rapport aux RWC des feuilles 
basales. Après 24 h de déshydratation les RWC ont varié entre 36.1 % (Aït Baha) et 
29.5 % (Igrane). 
 
Tableau II.7: Teneur relative en eau (%) au terme de 4 et 24 h de déshydratation des  
différentes variétés d’orge. Moyenne ± SE, n = 5. 
 
 
II. 3. 4. 2. Les paramètres de la fluorescence chlorophyllienne 
La figure II.19 montre un exemple de la courbe de la fluorescence chlorophyllienne 
émise par les feuilles basales et apicales déshydratées de l’orge. L'illumination d'une 
Feuille basale Feuille apicale 
 0 h 4 h 24 h 0 h 4 h 24 h 
Aït Baha 94.6±1.0 87.3±2.6 43.2±1.8 92.4±1.5 76.3±1.5 36.1±1.8 
Ighrem 94.8±2.2 84.7±1.5 42.6±2.2 92.3±1.4 74.7±2.6 35.5±2.2 
Immouzzer 94.5±2.5 77.1±1.6 34.2±2.5 86.4±2.1 74.1±0.6 33.1±2.5 
Tarodant 95.6±2.5 84.9±2.8 40.2±0.1 87.4±2.2 75.9±0.8 35.3±0.1 
Tiznit 96.3±1.1 79.2±2.4 32.4±3.1 87.3±3.1 75.2±1.4 30.4±3.1 
Arig 8 95.9±1.7 78.3±1.8 42.9±1.9 92.1±1.7 74.8±1.3 30.4±1.9 
Igrane 94.1±3.3 79.9±2.5 36.4±2.8 89.2±2.1 72.9±2.1 29.5±2.8 
Lannaceur 96.0±1.4 84.2±2.4 42.0±1.2 94.3±3.1 72.2±2.5 34.2±1.2 
Massine 95.7±2.4 79.8±2.9 39.0±1.5 91.4±0.2 72.8±0.6 33.2±1.5 
Rabat 071 97.6±1.6 79.4±1.4 30.8±2.5 95.4±0.6 71.6±1.7 31.2±2.5 
Moyenne 95.5 81.5 38.4 90.8 74.1 33.2 
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feuille déshydratée et adaptée à l’obscurité induit des changements caractéristiques de 
l'intensité de la fluorescence chlorophyllienne et modifie l’aspect de courbe de la 
fluorescence chlorophyllienne entre les feuilles basales et apicales et durant la 
déshydratation. 
Aucune différence n’a été observée dans la valeur de la fluorescence minimale (Fo) 
entre les feuilles basales et apicales. Cependant, la valeur maximale (FM) a diminuée 




































Figure II.19. Courbes de la fluorescence chlorophyllienne pendant 0 (cercle), 4 
(triangle) et 24 h (carré) de la déshydrations des feuilles détachées. Les symboles gris 











II. 3. 4. 2. 1. Le rendement quantique maximal de la photochimie primaire (ϕPo) 
La comparaison des moyennes a montré que la durée n’a pas d’effet significatif après 4 
h de déshydratation pour le paramètre ϕPo = FV/FM et ceci dans les feuilles basales et 
apicales de toutes les variétés. La déshydratation progressive n’a aucun effet sur le 
rapport FV/FM pendant la déshydratation, confirmant ainsi la forte stabilité de l'efficacité 
photochimique de PSII à la perte d’eau, comme observé sous l’effet de PEG-6000 et 
l’arrêt de l’arrosage (Figure II. 20). Une légère diminution du rapport FV/FM a été 
observée dans les feuilles basales et apicales chez toutes les variétés après 24 h de 
déshydratation. FV/FM a varié entre 0.79 et 0.73 dans les feuilles basales et entre 0.79 et 
0.74 dans les feuilles apicales. 
 
II. 3. 4. 2. 2. L’index de performance (PI) 
La diminution progressive de PI a été observée dans les feuilles basales et apicales de 
toutes les variétés. Les valeurs de PI sont supérieures dans les feuilles basales par 
rapport aux feuilles apicales. Pour les feuilles basales et au temps 0h le maximum de PI 
a été observé chez Aït Baha (25) et le minimum a été observé chez Massine (19.9). Pour 
les feuilles apicales le maximum a été observé chez Lannaceur (17.9) et le minimum a 
été observé chez Aït Bah (13.1). Après 24h de déshydratation, Tarodant présente le 
maximum de PI (13.5) et Lannaceur présente le minimum (6.5); ceci dans les feuilles 
basales. Dans les feuilles apicales le maximum a été observé chez Rabat 071 (11.7) et le 
minimum chez Immouzzer (5.7). Notons que les valeurs de PI chez Lannaceur, Massine 
et Rabat sont supérieures dans les feuilles apicales (Figure II. 20).  
L’analyse statistique de la variation des différents paramètres (ϕPo, dVt/dto, VJ et PI) a 
montré une différence significative entre les variétés et les traitements de PEG-6000 
(Annexe II-3). 
 
II. 3. 4. 2. 3. La pente à l’origine de la fluorescence chlorophyllienne variable 
(dVt/dto) relative 
La cinétique de la réduction de QA, peut être déterminée par la mesure de la pente de la 
fluorescence chlorophyllienne variable (dVt/dto) dans l’intervalle de 50-300 μs. dVt/dto 
exprime la différence entre le taux maximum de réduction de QA et la ré-oxydation de 
QA-. Durant la déshydratation, dVt/dto augmente dans les feuilles qu’elles soient basales 
ou apicales. Ceci indique que la déshydratation a provoqué des changements dans le 
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donneur d’électron du PSII. L’augmentation de dVt/dto  serait due à une diminution de 
la ré-oxydation de QA-. Les valeurs de dVt/dto sont supérieures dans les feuilles apicales. 
Cependant, après 24h, les valeurs de dVt/dto  sont supérieures dans les feuilles basales 
par rapport aux feuilles apicales et ceci dans le cas de Lannaceur et Rabat 071 (Figure 
II. 21). 
 
II. 3. 4. 2. 4. La fluorescence variable relative VJ 
Pour localiser l'action de la déshydratation dans la chaîne de transport d'électron, nous 
avons comparé la fluorescence variable relative (Vt). La fraction réduite des centres de 
réaction de PSII à la phase J est représentée par VJ. Durant la déshydratation, VJ 
augmente dans les feuilles basales et apicales chez toutes les variétés (Figure II. 21). Les 
valeurs de VJ sont supérieures dans les feuilles apicales. L'augmentation de VJ observée 
durant la déshydratation indique une augmentation de la proportion des centres de 
réaction réduits de PSII et en conséquence, de la proportion de QA réduite à la phase J. 
L’accumulation de QA- durant la déshydratation peut être due à l’inhibition de transfert 


































































Figure II. 20. Effet de la déshydratation sur les paramètres FV/FM et PI. La première 
feuille est représentée par des symboles fermés et la deuxième est représentée par des 
symboles ouverts. Le contrôle est représenté par des carrés, 4h de déshydratation est 




















Figure II. 21. Effet de la déshydratation sur les paramètres dV/dto, VJ. La première 
feuille est représentée par des symboles fermés et la deuxième est représentée par des 
symboles ouverts. Le contrôle est représenté par des carrés, 4h de déshydratation est 
représenté par des triangles et 24 h de déshydratation est représenté par des cercles. 
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Le log du rendement quantique du transport d’électron (= log (ϕEo)rel = log (ETo/ABS)rel 
= log ϕPo. ψo en fonction du log relative du performance index (=log (PI)rel) pour les 
différent traitements a été présenté dans la figure II.22. Les deux fonction en log sont 
linaires, ce qui mène à suggérer que les changements du transport d’électron après QA 
déterminent les changements dans la performance photosynthétique PI durant la 
déshydratation. 
La pente de la ligne de corrélation entre PI et ETo/ABS peut être considérée comme une 
propriété typique des feuilles basales et apicales mesurées dans la transformation de 
l'énergie absorbée en énergie chimique (NADPH) qui est utilisée dans les réactions 
métaboliques de la photosynthèse. Les feuilles basales ont une grande habilité par 
rapport aux feuilles apicales à transformer l’énergie absorbée en énergie chimique et 
aussi une efficacité d’utiliser cette énergie dans la chaîne de transport d’électrons 































Figure II.22. Corrélation entre l’index de performance (Log PI) et le transport des 
électrons (ETo/ABS) de l’ensemble des variétés. Le contrôle est représenté par des 
carrés, 4h de déshydratation est représenté par des triangles et 24 h de déshydratation 
est présenté par des cercles. La première feuille est représentée par des symboles 











II. 4. Discussion 
 
Les différentes variétés d'orge ont été étudiées pour leur tolérance au déficit hydrique. 
L’effet de PEG-6000 (sur la germination, l’émergence et pendant le stade d’une feuille), 
l’arrêt de l’arrosage et la récupération des plantes ainsi que la déshydratation des 
feuilles détachées basales et apicales ont été appliqués.  
L'ordre OLKJIHGP de la courbe de la fluorescence chlorophyllienne exprime l'ordre de 
l’état redox aux centres de réactions hétérogènes de PSII dans les feuilles des plantes 
d'orge. Les différentes étapes de la courbe polyphasique de la fluorescence sont 
marquées dans l'ordre alphabétique de l’étape la plus lente à l’étape la plus rapide de la 
courbe. Les étapes L, K, H et G peuvent souvent être distinguées par le calcul des 
dérivés ou des différences au contrôle. 
La forme de la courbe d'induction de la fluorescence dans la phase L (entre 50 μs et 300 
μs) est influencée par le transfert d'énergie d'excitation entre les unités de PSII, 
généralement dénotées comme connectivité ou grouping (Strasser et Stirbet, 1998). 
L’augmentation de la connectivité observée chez Aït Baha et Massine pendant le stress 
hydrique modéré et sévère, suggère que la connectivité énergique entre les unités de 
PSII est plus importante. Dans les variétés Ighrem, Igrane, Lannaceur, Rabat 071 et 
Tiznit, le déficit hydrique sévère l’a diminué. Cependant, chez Immouzzer et Tarodant 
la connectivité a été affectée même après re-arrosage. La diminution de la connectivité 
entre les antennes de PSII pourrait déterminer la sensibilité des plantes au stress 
hydrique. Panda et al. (2006) ont rapporté que la connectivité énergique entre les 
antennes de PSII est très sensible au stress de submergence des génotypes de riz et 
prévoie la susceptibilité/tolérance des génotypes sous un stress modéré de la 
submergence. Le grouping est connu pour être sensible à l’empilement des membranes 
de thylakoid induites par exemple, dans des conditions de haute concentration de sel (10 
mM Mg2+) ou à des faibles teneur en sel (pas de Mg2+) (Strasser et Greppin 1981; 
Strasser 1981). Le désempilement a été observé à la réponse au stress hyperosmotic 
chez Chlamydomonas reinhardtii (Cruz et al., 2001). En d'autres termes, la capacité à 
résister au déficit hydrique au terme de connectivité entre les antennes de PSII a pu 
représenter une mesure de la capacité à résister à des changements de la 
structure/empilement des membranes de thylakoid.  
Srivastava et al. (1997) ont rapporté que l'étape K se présente chez différentes plantes 
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qui croissent naturellement dans un environnement aride et chaud et qu’elle n’apparaît 
pas comme une étape séparée dans l'élévation de O-J en raison de l'équilibre établi entre 
les multiples réactions de transport d'électron responsables de l'élévation de 
fluorescence. L'aspect de la bande K coïncide avec les limitations de donneur d’électron 
(Guissé et al., 1995a; Srivastava et al., 1997; Strasser, 1997). La bande K apparaît et 
varie sous le stress hydrique entre les variétés. Cependant, elle disparaît après re-
arrosage dans toutes les variétés, exceptées chez Igrane et Immouzzer. Ceci indique la 
capacité de l'appareil photosynthétique à se rétablir après un stress hydrique. La 
cinétique de fluorescence pendant les premières 2-3 ms est liée à la photochimie 
primaire.  Nous proposons que les augmentations des bandes stimulées L et K sont des 
indicateurs potentiels des plantes soumises à une contrainte et pourraient être considérés 
comme des indicateurs des perturbations physiologiques avant l’apparition des signes 
visuels de stress.  Le rétablissement des bandes L et K sont liés à la fonction de PSII et 
peuvent être le résultat des événements métaboliques pour réorganiser toute la structure 
endommagée pendant le stress hydrique. Cependant, la réversibilité des effets du stress 
hydrique sur le transport d'électrons du côté du donneur de PSII dépend de la sensibilité 
des variétés. La bande K a persisté chez Igrane et qui est considérée comme une variété 
sensible au stress hydrique. Ceci pourrait être dû au fait que le point de flétrissement 
critique d'état est différent entre les variétés en ce qui concerne leur capacité à tolérer le 
stress hydrique, comme montré par Manes et al. (2001) chez les plantes Pinus 
halepensis sous un stress hydrique. 
La phase J-P de la courbe de la fluorescence chlorophyllienne s’est montrée sensible au 
déficit hydrique induit par le PEG-6000 (apparition des bandes de H et de G). Les 
bandes H et G  ont été rapportées par Tsimilli-Michael et al. (1998) dans la cinétique de 
la fluorescence chez les foraminifères à l'excitation d’une forte intensité de lumière et 
par Oukarroum et Strasser (2004) dans la courbe OJIP des plantes d’orge adaptées à la 
lumière. La phase J-P de la fluorescence constitue aussi un indicateur utile de l’effet du 
manque d'eau sur l’activité de PSII. La signification fonctionnelle de la phase distincte 
J-P a été suggérée pour refléter l'hétérogénéité dans les taux de réduction de 
plastoquinone (Strasser et al., 1995). La phase J-I est limitée par des réactions non-
photochimiques. L'étape I reflète une accumulation de QA-QB- et l'étape P reflète une 
accumulation des états de QA-QB2- et une réduction complète des transporteurs 
d’électron (Strasser et al., 2004).  
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Les paramètres de la fluorescence chlorophyllienne fournissent des informations sur les 
propriétés biophysiques fondamentales de la conversion photosynthétique d'énergie et 
du transport photosynthétique d'électrons dans des conditions de stress. Peu de 
différences dans le rendement quantique maximal de la photochimie primaire de PSII 
(φPo = FV/FM) a été observé durant l’application d’un stress hydrique (PEG-6000, l’arrêt 
de l’arrosage et la déshydratation). Comme montré par d’autre auteurs (Cornic et al., 
1989; Lu et Zhang, 1999; Pankovic et al., 1999 ; Zlatev et Yordanov, 2004), le rapport 
FV/FM n'a pas sensiblement diminué dans des conditions du stress hydrique. Par 
conséquent, il n'y a aucune perte dans le rendement de la photochimie primaire de PSII. 
Dans les conditions de stress hydrique, le rapport FV/FM ne peut pas différencier entre la 
tolérance des différentes variétés d’orge étudiées.  
La performance des plantes exprimée par l'index de performance est le résultat d'une 
combinaison de trois expressions indépendantes, la concentration des centres de 
réaction par chlorophylle, la performance des réactions photochimiques φPo/(1-φPo) et la 
performance des réactions non-photochimiques ψo/(1-ψo). Par conséquent, PI est associé 
aux changements de conformation des antennes et des flux d'énergie. Dans des études 
précédentes, PI a été employé pour estimer la vitalité des plantes sous différents facteurs 
de stress environnementaux et il fournit des indices sur l’état physiologique des plantes 
(Van Heerden et al., 2004; Clark et al., 2000; Susplugas et al., 2000). Cependant, PI est 
un paramètre biophysique sensible au stress hydrique comparé au rendement de 
quantum maximum de la photochimie primaire (FV/FM). L'augmentation observée de PI 
après re-arrosage, indique que le stress hydrique n'a pas affecté l'activité 
photosynthétique d’une manière irréversible. Selon Cornic (2000), une augmentation 
rapide du rétablissement des plantes soumises à une contrainte du stress hydrique lors 
du re-arrosage indique que le mécanisme de base de la photochimie photosynthétique 
n'est pas altéré par le manque de l'eau. Le taux de rétablissement était en grande partie 
différent entre les variétés étudiées après un re-arrosage. La capacité des plantes a 
montré un PI élevé après une période du re-arrosage puisse être interprétée comme 
compensation pour leur capacité photosynthétique inférieure pendant le stress hydrique. 
Le rétablissement le plus faible de PI a été observé chez Igrane, ce qui suggère que le 
rétablissement de la photosynthèse ait été moins complet. De ce sens, Miyashita et al. 
(2005) ont proposé qu'il soit important d'étudier les divers processus de rétablissement 
après un stress hydrique pour un usage plus efficace des ressources en eau.  
La corrélation linéaire observée entre l’index de performance et l’activité de transport 
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électron a indiqué que le paramètre ETo/ABS est le responsable majeur dans le 
changement de l’expression multiparamétrique de PI en cas de déficit hydrique. Cette 
corrélation linéaire entre les deux paramètres a été également observée par Misra et al. 
(2001) qui ont étudié l’effet du stress salin et ionique sur le système photosynthétique.  
Ils ont proposé que cette analyse permette de déterminer les génotypes susceptibles au 
stress salin et ionique. La même observation a été employée pour estimer et d’évaluer la 
vitalité relative des arbres urbains (Hermans et al., 2003). La pente de la ligne de 
corrélation entre PI et ETo/ABS peut être considérée comme une propriété typique des 
feuilles basales et apicales mesurée dans la transformation de l'énergie absorbée en 
énergie chimique (NADPH) qui est utilisée dans les réactions métabolique de la 
photosynthèse. 
L'augmentation de dVt/dto observée suite à l’effet de PEG-6000 et suite à la 
déshydratation est due à l'inhibition de transport d’électrons de QA vers QB, ce qui mène 
à suggérer une diminution dans la fraction moyenne de QA et une augmentation des 
centres réactionnels fermés.  
Par le JIP-test, plusieurs expressions biophysiques telles que les index de vitalité, les 
fluctuations phénoménologiques, les rapports de flux, les rendements et les fluctuations 
spécifiques pouvaient être calculés. L’index du stress hydrique (DFI) est présenté dans 
cette étude comme un nouveau paramètre. DFI (drought factor index) représente la 
réduction induite dans l’index de performance pendant un temps librement défini d’un 
déficit hydrique, on a employé ici deux semaines de stress hydrique. La tolérance au 
déficit hydrique exprimée par DFI présente des réponses divergentes parmi les variétés 
et peut être due à différentes capacités de l'acquisition en eau pendant les deux semaines 
de déficit hydrique. Ce paramètre a permis de classer les variétés selon leur tolérance au 
déficit hydrique. Aït Baha a présenté la plus grande valeur de DFI (0.19) contrairement 
chez Immouzzer qui a présenté la plus petite valeur de -0.29. Le classement des variétés 
ayant fait l’objet d’une étude sur leur tolérance à la sécheresse par El Madidi et al. 
(2005) était en concordance avec le DFI. Les variétés locales Aït Baha, Ighrem et 
Tarodant ont présenté les meilleures DFI par rapport aux autres variétés. 
La photosynthèse des plantes dépend de l'absorption efficace des photons par LHIIs de 
PSII et PSI. Le trapping d'énergie d'excitation dans les RCs ayant pour résultat la 
synthèse de NADPH et ATP. Tandis que la lumière limite la photosynthèse à de basses 
intensités, il peut devenir nocif aux intensités élevées quand la chaîne de transport 
d'électrons est saturée. Pour réduire au minimum de tels dommages de photo-oxydation 
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et optimiser le rendement photosynthétique, les plantes ont développé des mécanismes 
de normalisation, y compris la dissipation thermique d'énergie (Horton et al., 1996), et 
la réorganisation des antennes, menant à de prétendues transitions d'états (Bennett, 
1991). 
La teneur relative en eau (RWC) a été utilisée en tant que critère indirect pour examiner 
le statut de l’eau dans les feuilles. Elle est une approche alternative intéressante parce 
que ce trait est examiné facilement et rapidement. Ainsi nous pouvons gagner un 
arrangement partiel avec beaucoup de mécanismes physiologiques qui confèrent une 
tolérance au déficit hydrique et mènent au développement de l’orge mieux adapté à de 
tels environnements. On a observé qu’Aït Baha qui a la plus grande valeur de RWC a la 
plus grande valeur de DFI. 
La fluorescence chlorophyllienne des feuilles peut être influencée par beaucoup de 
facteurs tels que l'âge des feuilles, la position des feuilles, et des facteurs 
environnementaux tels que la lumière, la température et la disponibilité en eau (Xie et 
Luo, 2003; Horton et Ruban, 2005; Hikosaka et al., 2006; Nogués et Baker, 2000). La 
réponse des plantes entières est coordonnée par différentes réponses des feuilles aux 
différents stades végétatifs et l'impact du stress sur des plantes devrait considérer 
différents organes à différentes étapes de développement. La réponse à la 
déshydratation a changé entre les feuilles basales et apicales. Il se pourrait que la 
tolérance à la déshydratation soit liée à une aptitude plus ou moins grande de chaque 
variété à maintenir l’intégrité de ses structures (membranes) et de ses fonctions 
(Monnveux, 1991). Les différentes réponses des feuilles d'orge (basales ou apicales) 
soumises à la déshydratation pourraient être liées aux particularités développementales 
du métabolisme de la chlorophylle, à la capacité de PSII à résister ou au génotype. 
Pendant la maturation de chloroplaste, Guenther et Melis (1990) ont observé différents 
états développementales du complexe de PSII. Les complexes du photosystème II dans 
les feuilles apicales ne sont pas encore entièrement développés. Par conséquent, ils sont 
plus vulnérables à la déshydratation pendant cette étape développementale des feuilles 
(Bertamini et Nedunchezhian, 2003). La dynamique du stress hydrique agit avec la 
dynamique du développement de la structure et de la fonction dans les tissus croissants, 
ayant pour résultat des réponses très différentes au stress dans des feuilles de différents 
stades développementales. La teneur des pigments photosynthétiques changent pendant 
le développement des feuilles (Eullaffroy et al., 1995). Les divers caractères 
physiologiques et biochimiques d'une feuille changent en fonction des stades de son 
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ontogenèse (Abdul Karim et al. 1999) et les fonctions photosynthétiques des feuilles de 
stades différents aient différents niveaux de tolérance au stress (Haldimann, 1996). 
La croissance des feuilles a été longtemps connue pour être très sensible à l'inhibition 
par le stress hydrique. Dans notre étude, la croissance des feuilles a été mesurée par 
l’index de plastochrone. Cet index est affecté par le déficit hydrique par rapport aux 
feuilles du contrôle et chez toutes les variétés. Par conséquent, le déficit hydrique a un 
impact direct sur la croissance des feuilles. Chez certaines variétés tel que Aït Baha, 
cette croissance a été moins affectée. Il peut être présumé que des mécanismes ont été 
évolués pour assurer une continuité de croissance des feuilles sous le stress hydrique et 
un ajustement physiologique a pu se mettre en place du fait de la contrainte  en eau. 
Heckenberger et al. (1998) et Granier et Tardieau (1998) ont rapporté que les feuilles 
des plantes soumises au déficit hydrique atteignent habituellement des tailles finales 
apparentes plus petites et leur structure cytologique peut être changée par rapport aux 
contrôles.  
Les techniques pour quantifier les pigments photosynthétiques à partir des matières 
végétales sont basées sur les méthodes qui exigent la destruction de l'échantillon. En 
revanche, par le chlorphyll meter, on peut estimer le contenu de chlorophylle, ainsi que 
des mesures de fluorescence de chlorophylle. Dans la présente étude, le contenu en 
chlorophylle des feuilles a diminué après deux semaines de stress. Ce changement dans 
le contenu en chlorophylle des feuilles sous le stress hydrique suggère que les 
dommages du déficit hydrique puissent être dus à une photo-oxydation des 
chlorophylles par des oxy-radicaux comme rapporté par Morane et al. (1994).  
Le pourcentage de réduction du poids sec enregistré chez les plants stressés n’a pas été 
affecté de façon similaire dans les deux parties de la plante (aérienne et racinaire). En 
effet, la croissance des racines des plantes a été moins affectée par le manque d’eau que 
celle des parties aériennes au terme du déficit hydrique sévère. Saab et al. (1990) a 
rapporté que la croissance racinaire est notablement moins affectée que la croissance 
foliaire chez toutes les espèces connues. Le déficit hydrique semble induire une 
allocation préférentielle de biomasse vers les racines. Le développement de la partie 
racinaire aux dépens de la partie aérienne est considéré par plusieurs auteurs comme un 
critère de résistance à la sécheresse. Le maintien d’un système racinaire important sous 
stress hydrique permet une meilleure accessibilité à l’eau par la plante et permettrait une 
meilleure utilisation de l’eau disponible. Le poids du système racinaire traduit une 
extension et/ou une ramification du système racinaire qui favorise la colonisation d’un 
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plus grand volume de sol. Il existe une variabilité génétique importante du degré de 
maintien de la croissance racinaire en cas de déficit hydrique (Tuberosa et al., 2002). 
Les variétés locales paraissent avoir cette aptitude, qui peut être sous contrôle 
génétique. Les variétés locales se distinguent par leur faible pourcentage de réduction 
du poids sec de la partie racinaire. La variété Ighrem a présenté le plus faible PRD 
(10.80 %). En condition de stress hydrique, le poids sec racinaire pourrait être réduit 
suite à une faible ramification chez les variétés modernes. Les réductions vont de 17,49 
% (Massine) à 77,66 % (Igrane), avec une moyenne de 53,9 % (Tableau II.4). Parmi les 
variétés modernes, Massine a produit le poids racinaire le plus élevé, suivi par la variété 
Rabat 071 par contre la variété Igrane a le PRD le plus important. La variété locale 
Ighrem, qui a présenté le plus faible pourcentage de réduction, semble être dotée d’une 
certaine souplesse d’adaptation du système racinaire aux conditions hydriques. Les 
variétés locales ont tendance à accumuler beaucoup plus de matière sèche dans leurs 
racines sous un déficit hydrique que les variétés modernes.  
Le procédé de germination peut être défini en termes de trois étapes successives: la 
prise d'eau par la graine connue sous le nom d'imbibition, suivie de l'élongation de 
l'embryon, menant à l'apparition de radicules (Bewley, 1997). Dans cette étude, le 
polyéthylène glycol (PEG-6000) cause une diminution de potentiel de germination et 
l'élongation des racines. Cette diminution, comme rapportée par Almansouri et al. 
(2001), est due à une inhibition de prise d'eau par les graines. Par ailleurs les résultats 
obtenus font apparaître chez les variétés étudiées, des différences de la faculté 
germinative dans chaque traitement. Parmi les variétés étudiées dans le cadre de cet 
essai, Aït Baha et Immouzzer ont montré un potentiel de germination et d’émergence 
élevés. Ighrem et Massine ont eu le développement le plus élevé de racine. Le taux de 
germination diminue en moyenne de 85.8 (-0.5 MPa), 77.2 (-1 MPa), 61.3 (-1.5 MPa) et 
52.3 % (-2 MPa) par rapport au témoin (0 MPa). Le taux d’émergence diminue en 
moyenne de 81.3 (-0.5 MPa), 72 (-1 MPa), 54.6 (-1.5 MPa) et 44 % (-2 Ma) et la 
longueur des racines diminue en moyenne de 82.4 (-0.5 MPa), 71.8 (-1 MPa), 55.8 (-1.5 
MPa) et 42.9 % (-2 MPa). La germination et l’émergence des graines en conditions de 
déficit hydrique osmotique sont révélatrices d’un potentiel génétique de tolérance au 
déficit hydrique, au moins à ce stade de développement. L’étude du comportement de 
ces variétés ne révèle aucune relation claire entre la performance à ce stade jeune et la 
fluorescence chlorophyllienne.  
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La corrélation observée entre l’index de performance (PI) et la pente relative de la 
fluorescence variable (dVt/dto) avec la longueur des racines suggère l'existence d'une 
association entre les paramètres de fluorescence et la longueur des racines. Dans des 
études précédentes, une corrélation élevée a été observée entre la réduction de PI de la 
réponse de l’hêtre exposé à l'ozone et les symptômes visuelle de développement de la 
biomasse (Clark et al., 2000). Sarker et Hara, (2004) ont indiqué qu’un déficit hydrique 
périodique imposé, réduit la conductibilité hydraulique des racines et limite la capacité 
de la translocation de l'eau par des racines aux feuilles. Le polyéthylène glycol agit par 
augmentation de la pression osmotique du milieu, ce qui empêche l’absorption de l’eau 
par le système racinaire. Cependant, l'inhibition de la prise d'eau par des racines 
immergeant dans des solutions de PEG-6000 a entraîné comme conséquence une 
variation dans les paramètres de fluorescence par rapport au contrôle. La longueur des 
racines, l’index de performance (PI) et la pente de la fluorescence variable relative 
(dVt/dto) pourraient être employés comme critères pour élucider la tolérance des variétés 
vis à vis du déficit hydrique pendant les premiers stades de croissance des plantes.  
L’ensemble des résultats présentés semble indiquer que les effets d’un stress hydrique 
dépendent étroitement de la tolérance des variétés ainsi que l’intensité et de la durée de 
ce stress. L’application d’un stress hydrique d’intensité modérée ou sévère induit chez 
les variétés une réduction de la biomasse produite d’autant plus élevée que l’intensité du 
stress appliqué est plus forte. Cette réduction est accompagnée d’une allocation 
préférentielle de biomasse vers les racines, qui a été plus importante chez les plants 
soumis au stress. Le maintien de ces effets, semble traduire une acclimatation à la 
sécheresse acquis par ces plantes. Cette acclimatation peut s’exprimer aussi par des 
manifestations physiologiques et métaboliques qui moduleraient le comportement 
hydrique de la plante et nécessitent d’être étudiés. 
Il est possible que les variétés locales (traditionnelles) étudiées d'orge aient développé 
certains degrés d'adaptation à la sécheresse. El Madidi et al. (2004) a rapporté 
l'existence d'une variabilité dans la tolérance à la sécheresse parmi les variétés locales 
marocaines d'orge collectées au sud du Maroc basée sur les caractères agro-
morphologiques. Les variétés locales offrent un outil pour sélectionner des variétés 
tolérantes au déficit hydrique et peuvent être utilisées dans les programmes de sélection. 
Cependant, les variétés locales d'orge au Maroc sont en voie de disparition due à la 
sécheresse et la désertification. Des missions pour collecter ces variétés d'orge sont 
fortement recommandées. 
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II. 5. Conclusions 
 
L’utilisation des données de la fluorescence chlorophyllienne ainsi que la forme de la 
courbe OLKJIHGFM pour la détection de stress hydrique s’inscrit dans l’objectif 
d’assurer le suivi de la croissance des plantes, et d’intervenir rapidement dans les 
situations menant à des baisses significatives des rendements, tout en conservant 
l’environnement. Le premier objectif de cette partie est d’évaluer le potentiel de la 
fluorescence chlorophyllienne pour détecter le stress hydrique chez les différentes 
variétés d’orge. L’utilisation de la fluorescence chlorophyllienne in vivo en tant 
qu’indicateur de l’état physiologique de la plante pour prévenir le stress hydrique avant 
l’apparition de signe du stress irréversibles pourrait être utilisée.  
La fluorescence chlorophyllienne a démontré une grande variation à la tolérance au 
déficit hydrique entre les dix variétés d’orge d’origine marocaine et indique qu’il est 
possible de différencier la tolérance entre les variétés au niveau de PSII.  
Par la mesure de la courbe de fluorescence OJIP et l’analyse des paramètres de 
fluorescence par JIP-test, nous avons déterminé l'effet du stress hydrique sur l’index de 
performance PI, un indicateur très sensible au déficit hydrique. La diminution de la 
performance photosynthétique (PI) ainsi que l’apparition de la bande K présente les 
critères essentiels de toute intervention rapide. La nécessité de mettre au point un test de 
comparaison entre les variétés pour leur tolérance au stress hydrique a permit 
d’employer un nouveau paramètre qu’on a nommé drought factor index DFI. 
Les variétés tolérantes au déficit hydrique mettent en œuvre des mécanismes de manière 
efficace et précoce ce qui est le cas chez Aït Baha. Ce travail a mis en évidence que la 
fluorescence chlorophyllienne constitue un outil intéressant pour l’évaluation de la 
tolérance des variétés d’orge au stress hydrique et que le choix des critères d’évaluation 
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III. Réactions photosynthétiques primaires lors d’un stress thermique 
seul ou combiné avec un déficit hydrique modéré 
 
III. 1. Introduction 
 
III. 1. 1. Stress thermique 
Le stress thermique est souvent défini quand les températures sont assez hautes pendant 
un temps suffisant qu'elles endommagent irréversiblement la fonction ou le 
développement des plantes. Les plantes peuvent être endommagées de différentes 
manières, soit par des températures élevées du jour ou de nuit, par l’air chaud ou par les 
températures élevées du sol. La contrainte due à la chaleur est une fonction complexe 
qui varie selon l'intensité (degré de la température), la durée et les taux d'augmentation 
de la température.  
L'effet du stress thermique augmente rapidement à mesure que la température augmente 
au-dessus d'un niveau de seuil et les effets complexes d'acclimatation peuvent se 
produire et qui dépendent de la température et d'autres facteurs environnementaux. En 
outre, les espèces diffèrent dans leur sensibilité aux températures élevées. Les études 
comparant des réponses à la chaleur des espèces, ont indiqué que le PSII du blé par 
exemple, est plus sensible à la chaleur que le PSII de riz, qui est une espèce des régions 
chaudes et qui s’est adaptée à des températures beaucoup plus élevées (Al-Khatib et 
Paulsen, 1999).  
Les températures extrêmes peuvent causer la mort prématurée des plantes, réduisent la 
croissance et limitent la productivité. Les évaluations s'étendent jusqu'à une diminution 
de 17 % du rendement pour chaque augmentation en degré Celsius de la température en 
moyenne (Lobell et Asner, 2003).  
Les températures élevées peuvent avoir des effets directs liés aux températures des 
tissus ou des effets indirects liés aux pertes d’eau chez la plante qui peuvent surgir en 
raison des demandes évaporatoires élevées. Une demande évaporatoire exhibe des 
augmentations exponentielles d’eau et peut avoir comme conséquences des taux élevés 
de la transpiration et une diminution des potentiels d'eau des plantes. 
Dans les environnements naturels, les températures des feuilles changent largement 
pendant le jour et de jour en jour (Singsaas et al., 1999). Les plantes s’adaptent à la 
température de l'air à long terme principalement par des changements de la température 
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optimale du transport photosynthétique d'électrons (Yamori et al., 2005). La membrane 
des thylakoides est un système relativement liquide et il est essentiel pour la diffusion 
de produit photosynthétique. Cependant, cette caractéristique de la membrane est très 
vulnérable aux températures élevées. Elles induisent des dommages de la membrane, et 
qui est attribué à l’hyper-fluidité des lipides, et donc des changements dans les 
interactions lipide-protéine ce qui cause plus tard la dénaturation des protéines (Páli et 
al., 2003) et aussi la synthèse de De novo protéine et de lipide (Havaux, 1993). La 
contrainte aux hautes températures peut causer aussi un stress d’oxydation par la 
production par exemple des radicaux de superoxide et le peroxyde d'hydrogène. 
L'oxygène réactive peut causer la peroxydation des lipides et, alternativement des 
dommages des membranes de cellules, et mène à la dégradation de l'appareil 
photosynthétique (Smirnoff, 1993;  Foyer et al., 1994). Selon Blum et Ebercon (1981), 
la désintégration de la membrane est un symptôme primaire des dommages de la 
chaleur. Dans ce sens, l'essai de conductivité a été proposé, basé sur la thermostabilité 
comme un indicateur de thermotolérance des plantes (Shanahan et al., 1990). 
 
III. 1. 2. Stress thermique et photosynthèse 
Pendant les stades végétatifs des plantes, les températures élevées peuvent endommager 
des composants de l’appareil photosynthétique des feuilles, réduisant ainsi les taux 
d'assimilation d'anhydride carbonique comparés aux environnements ayant des 
températures optimales. La sensibilité de la photosynthèse à la chaleur principalement, 
peut être due aux dommages des composants du PSII situé dans les membranes des 
thylakoides et aux propriétés des chloroplastes et des membranes (Al-Khatib et Paulsen, 
1999).  
L’exposition des plantes à des températures élevées provoque de nombreux 
changements de la structure et de la fonction du PSII. Généralement, le donneur et 
l’accepteur d’électron de PSII sont plus sensibles aux hautes températures que le PSI. 
La sensibilité des plantes aux hautes températures est étroitement reliée à la stabilité 
thermique de PSII. La thermotolérance des membranes a été évaluée en mesurant la 
fluidité d'électrolyte à partir des disques de feuille soumis aux températures extrêmes 
(Blum, 1988). Des membranes plus stables montrent une fluidité plus lente d'électrolyte.  
À des températures élevées, la fonction de PSII peut être affectée, mais ces effets ne 
sont pas rapidement réversibles. Elles impliquent la désactivation du Rubisco et 
l’inactivation du métabolisme photosynthétique de carbone.  
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Le dégagement de l'oxygène est l'une des réactions les plus sensibles au traitement à 
hautes températures chez les plantes et algues. Les températures élevées sont 
habituellement considérées comme une des influences externes les plus importantes 
affectant la capacité photosynthétique globale des tissus photosynthétiques et les 
fonctions spécifiques de divers composants d'appareils photosynthétiques (Bukhov et 
Mohanty, 1999). La fluidité excessive des lipides des membranes à températures 
élevées est corrélée avec la perte de la fonction physiologique. Le stress thermique 
change l'activité photosynthétique qui est dû aussi à la suppression du transport 
d'électrons de chloroplaste et l'inhibition du cycle Calvin qui est un événement tôt dans 
l'inhibition de la photosynthèse par haute température (Feller et al., 1998). La sensibilité 
des plantes aux hautes températures est étroitement reliée à la stabilité thermique de 
PSII.   
La fluorescence chlorophyllienne est une bonne mesure des effets des températures 
élevées sur le PSII qui a été également étudié par plusieurs auteurs (Bukhov et 
Mohanty, 1999; Guissé et al.,  1995; Lazár et al. 1997;Yamori et al., 1997, 2005). Elle a 
été employée comme une mesure utile pour détecter des changements de l'appareil 
photosynthétique. Il y a eu un grand nombre d'investigations effectuées sur la contrainte 
de la chaleur sur les plantes, montrant une diminution du taux de dégagement d’O2, du 
transport d'électrons et du rapport FV/FM. Les mesures indiquent, comme cité 
précédemment, qu'en augmentant la température des feuilles, l'effet immédiat vu était la 
diminution de l'intensité de fluorescence maximale (FM) et d'une augmentation de 
l’intensité de la fluorescence minimale (Fo) ayant pour résultat la diminution du rapport 
de FV/FM. Des résultats semblables ont été rapportés par plusieurs auteurs (Yamaoka et 
al., 1997, 2000; Jiang et al., 2006 ; Guissé et al., 1995).  
L'inactivation thermique des chloroplastes a été également montrée pour être corrélée 
avec le dégagement du manganèse d’OEC (Yamane et al., 1998), alors que d'autres 
études suggèrent qu’un changement a eu lieu dans le transfert d'électron de QA à QB 
(Guissé et al., 1995). Les températures élevées exercent des actions multiples sur le 
fonctionnement de l'appareil photosynthétique. Le phénomène le plus connu est 
l'inactivation du complexe OEC. L'inhibition d'OEC par un traitement thermique a 
comme conséquence la conversion des courbes OJIP de la fluorescence 
chlorophyllienne en courbes OKP qui sont caractérisés par l’apparition de la bande K 
(Guissé et al., 1995; Strasser, 1997; Srivastava et al., 1997). Même en absence des 
dommages de la contrainte due à la chaleur, la photosynthèse diminue à mesure que la 
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température augmente parce que la photorespiration augmente avec la température plus 
rapidement que la photosynthèse (Schuster et Monson, 1990).  
 
III. 1. 3. Stress hydrique et thermique combinée 
Le stress hydrique et thermique se produisent souvent simultanément, limitant la 
croissance et la production végétale (Araus et al., 2002) et réduisent les taux de prise de 
CO2 (Yordanov et al., 1997). Un déficit en eau favorise la fermeture de stomates. En 
conséquence, la température des feuilles exposées directement au soleil peut être égal 
ou plus haute que la température de l'air et ceci a pour conséquence, une perturbation 
biochimique et biophysique dans les mésophylles, qui peut être réversible ou pas. 
Il est plus ou moins clair que la tolérance thermique de l'appareil photosynthétique à 
quelques espèces soit influencée par d'autres facteurs de stress comme la lumière 
(Sivastava et Strasser, 1996; Havaux, 1996), et par le déficit hydrique comme par 
exemple dans une mousse tolérante à la dessiccation (Dulai et al.,  2004).  
La compréhension des mécanismes fondamentaux du rétablissement après un stress est 
essentielle pour améliorer la survie des plantes dans des environnements secs et chauds.  
Le choix des traits pour la récupération des plantes après un stress peut être d’une 
importance économique.  
Le but de la présente étude est d'examiner la capacité des différentes variétés d’orge à 
surmener les effets des hautes températures après acclimatation aux différentes 
températures, ou à une température définie, mais d’une durée différente. 
Les changements de la photochimie de PSII et sa thermostabilité chez les plantes ayant 
subis auparavant un stress hydrique ont été examinés par l'analyse de l'élévation 
polyphasique de courbes OJIP de fluorescence, qui se sont avérées des méthodes utiles, 










III. 2. Matériels et méthodes 
 
III. 2. 1. Effet des hautes températures seules ou combinées avec un stress 
hydrique modéré sur les feuilles des dix variétés d’orge. 
 
III. 2. 1. 1. Croissance des plantes 
Les graines ont été traitées avec l’hypochlorite de sodium 5 % pendant 10 min, ensuite  
rincées plusieurs fois avec de l'eau distillée. Les graines sont mises à germer sur du 
papier filtre de Wattman et placées dans des boîtes de Pétri Pendant 48 h. Les graines 
germées ont été transplantées dans des pots en plastique (4 l) contenant du sol 
commercial de tourbe. Les plantes ont été cultivées pendant deux semaines dans un 
environnement contrôlé avec une température de l'air de 18/25°C (nuit/jour), et dans les 
conditions de jour (16 h), une lumière additionnelle est ajoutée si nécessaire, des lampes 
d'OSRAM HQIT 400W ont été employées.  
 
III. 2. 1. 2. Application du stress hydrique modéré 
Après deux semaines de croissance, le traitement du déficit hydrique a été induit, il a été 
imposé en retenant l'alimentation en eau pendant une période d’une semaine. Les 
plantes du contrôle ont été arrosées chaque 48 h. 
 
III. 2. 1. 3. Application du stress thermique 
Des feuilles matures et détachées ont été utilisées. Les températures appliquées varient 
de 25 °C à 50 °C dans une étuve avec un agitateur. La durée du traitement à la 
température est de 15 min et avec 5 min de relaxation à la température ambiante et après 
on a mesuré la fluorescence chlorophyllienne. 10 feuilles de plantes différentes ont été 
utilisées pour chaque traitement de température. La même expérience a été utilisée sur 
des feuilles de plantes soumises auparavant à une semaine de déficit hydrique. 
 
III. 2. 1.4. Mesure de la fluorescence chlorophyllienne 
La fluorescence chlorophyllienne des feuilles a été mesurée à la température ambiante 
(24±1 °C) avec un fluorimètre portable (PEA) à l’obscurité. Les feuilles ont été 
exposées à un pulse lumineux fort de 1s (600 Wm-2). 
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III. 2. 1. 5. Index de thermotolérance (IT) 
Par référence à l’article de Amuyunzu et al. (1997), un index de thermotolérance (IT) 
est développé pour évaluer la thermotolérance de chaque variété dans deux régimes de 
température à savoir 30 et 35 °C en utilisant la formule 
 
    c1C2 - c2C1 
IT = ------------- 
       C1C2 
 
 
c1 est la valeur du rapport FV/FM à 35 °C de chaque variété; c2 est la valeur du rapport 
FV/FM à 30 °C de chaque variété; C1 est la moyenne du FV/FM à 35 °C de toute les 
variétés; et le C2 est la moyenne du FV/FM à 30 °C de toutes les variétés. Les valeurs 
FV/FM sont relatives par rapport à la valeur à 40 °C. 
Cet index permet de comparer la thermotolérance de chaque variété. Les variétés avec 
des index positifs ont une thermotolérance meilleure.  
 
III. 2. 2. Effet de la température accumulative de 30 à 50 °C. 
Dans cette expérience on a choisi trois variétés: Aït Baha, Immouzzer et Lannaceur. Aït 
Baha et Immouzzer sont deux variétés locales collectées au sud du Maroc et adaptées 
aux hautes températures. Lannaceur est une variété enregistrée dans le catalogue officiel 
et qui a une large distribution d’adaptation. 
Les plantes ont été adaptées à l’obscurité pendant au moins une 1 h. Après elles ont 
subis un traitement thermique accumulatif de 30 à 50 °C sur la même section de feuille 
et avec 5 min d’intervalle à l’obscurité entre chaque mesure (Schéma 1).   
 
Schéma 1. Présentation schématique de l’expérience. OJIP correspond à la mesure de 
la fluorescence chlorophyllienne. 
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À chaque température (30, 35, 40, 45, 50 °C), les feuilles ont été adaptées pendant 5 
min. Le premier pulse lumineux a été appliqué au temps 0 (contrôle, voir le schéma 1). 
La même procédure a été appliquée sur des feuilles de plantes ayant subit un déficit 
hydrique modéré d’une semaine. Chaque valeur obtenue a été normalisée sur la valeur 
correspondante de temps 0 min 
 
III. 2. 3. Effet accumulatif des hautes températures à 40 et 45 °C. 
Aït Baha, Immouzzer et Lannaceur ont été choisis dans cette expérience. Les plantes ont 
été adaptées à l’obscurité pendant au moins une 1 h. Après, elles ont subis un traitement 
thermique à 40 °C soit à 45 °C. La durée du traitement est de 1h 40 min sur la même 
section de feuille illuminée. Le premier pulse lumineux a été appliqué au temps 0 puis à 
chaque 5 min.  La même procédure a été appliquée sur les feuilles des plantes ayant 
subit un déficit hydrique modéré d’une semaine. Chaque valeur obtenue a été 
normalisée sur la valeur correspondante de temps 0 min. 
 
I II. 2. 4. Récupération  de l’activité du PSII après un traitement à 40 et 45 °C. 
Les plantes d’Aït Baha, Immouzzer et Lannaceur ont été adaptées à l’obscurité pendant 
au moins une 1 h. Après, elles ont subis un traitement thermique à 40 °C soit à 45 °C. 
La durée du traitement est 15 min. Le premier lumineux a été appliqué avant le 
traitement thermique, et directement après application de stress thermique (0 min). Le 
rétablissement de la fluorescence chlorophyllienne a été mesuré après 10, 20, 40, 80 et 
160 min. La même procédure a été appliquée sur des plantes ayant subit un déficit 
hydrique modéré d’une semaine. Chaque valeur obtenue a été normalisée sur la valeur 
correspondante mesurée avant incubation. 
 
III. 2. 5. Rôles de la glycine betain et de la proline dans la protection de PSII après 
un traitement thermique à 45 °C 
 
III. 2. 5. 1. Préparation des disques de feuilles 
Vingt disques de feuilles matures d’orge ont été émergés dans des solutions de 10 mM 
de glycine betaine ou proline. Pour le contrôle, les disques des feuilles ont été émergés 
dans l’eau distillée. Les feuilles sont restées émergées toute une nuit. Le stress 
thermique à 45 °C a été appliqué sur 10 disques des trois traitements pendant 10 min. 
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L’émission de la fluorescence chlorophyllienne a été effectuée par le fluorimetre Handy 
PEA (Handy PEA-Plant Efficiency Analyser, Hansatech 
 Instruments, King's Lynn, Norfolk, UK). L’illumination est d’une durée de 5 s par une 
lumière rouge (650-nm, 3000 μmol photons m−2 s−1) qui provient par une arrangée de 
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III. 2. 6. Analyse statistique 
Le logiciel SPSS (Statistical Package for the Social Sciences) version 13.0, a été 
employé pour toutes les analyses statistiques. La différence entre les moyennes des 











III. 3. Résultats 
 
III. 3. 1. Effet des hautes températures combinées ou non avec un stress 
hydrique modéré. 
 
III. 3. 1. 1. Les courbes OJIP de la fluorescence chlorophyllienne 
Les changements de la forme des courbes OJIP de la fluorescence chlorophyllienne 
suite au stress thermique seul ou combiné avec un stress hydrique modéré sont 
représentés à titre d’exemple chez Aït Baha et Immouzzer dans la figure III.1 (les 
courbes mesurées des autres variétés ont la même allure).  
À 25 °C, la courbe OJIP est caractérisée par une élévation polyphasique; la première 
phase O-J est atteinte après 2 ms, la deuxième phase est atteinte à 20-30 ms à la phase I 
et la dernière phase P est à environ 500 ms-1 s. La phase O-J est due à la réduction 
photochimique nette de QA en QA-. L'intervalle de temps de 2 à ~200 ms (l’étape J-P) 
reflète multiple charges de séparation où les composants redox de la chaîne de transport 
d'électron deviennent réduites. 
L’étape K apparaît très clair à partir de 45 °C dans la courbe OJIP et se compose d'une 
élévation rapide avec un maximum à ~300 µs suivi d'une diminution dans l’intensité de 
la fluorescence. Les étapes J et I disparaissent de la courbe OJIP à partir de l’effet 
thermique à 45 °C et lorsque le stress thermique est appliqué seule ou à partir de 50 °C 
dans les deux traitements (stress thermique seul ou combiné avec le stress hydrique 
modéré). Guissé et al. (1995); Srivastava et al. (1995), Srivastava et Strasser, (1996); 
Srivastava et al. (1997) ont montré que le traitement thermique peut induire une 
élévation rapide dans la courbe polyphasique OJIP et qu’il peut causer l'inhibition du 
transfert d'électron à partir du complexe de dégagement d’oxygène (OEC) à la tyrosine 
Z (YZ).  
La phase O-K est la phase la plus rapide observée dans la courbe OJIP. À 45 °C, la 
bande K est plus marquée avec un stress thermique seul. À 50 °C, cette bande 
apparaisse dans les deux traitements mais avec une amplitude plus importante dans le 
cas d’un traitement thermique seule.  
Par la forme des courbes OJIP, on a remarqué que le stress hydrique semble jouer un 
rôle dans la protection du PSII contre les hautes températures, une protection par co-
stress (Srivastava et Srasser, 1996). 





















Figure III.1. Exemple de l’effet de la température (30, 35, 40, 45, et 50 °C) sur la courbe de la fluorescence chlorophyllienne des feuilles d’Aït 
Baha et Immouzzer. Les courbes ont été tracées sur une échelle de temps logarithmique. L’effet de la température à 25 °C est de couleur bleu. 
Les courbes noires représentent l’effet de la température et les courbes grises représentent l’effet combiné de la température et le stress hydrique.
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Il a été suggéré que l'étape de K est également présentée dans la courbe de fluorescence 
du contrôle qui n'a pas eu un stress thermique, mais pour des raisons dynamiques on 
n'observe pas l'étape de K comme une étape séparée (Srivastava et al., 1997). De plus, 
la forme du l'étape de K inclut des changements de l'organisation des LHCII (Srivastava 
et al., 1997). Ces résultats indiquent que la forme de l’étape K reflète un changement 
induit par les hautes températures sur le PSII. 
Srivastava et al. (1997) ont suggéré que la diminution de l’intensité de la fluorescence 
après la bande K est due à la diminution des électrons de QA- par l'intermédiaire des 
accepteurs d'électron de PSII. Selon Lazár (1999), Il y a deux processus probable de la 
diminution de la fluorescence après le pic de la bande K: 1) elle est due à un manque de 
donneur d'électron ou 2) il est due à la réouverture des centres de réaction par le 
transfert d'électron de QA- à QB, et par la suite une accumulation des centres avec P680+ 
qui sont connus pour avoir un rendement de fluorescence près de Fo. 
 
III. 3. 1. 2. La fluorescence minimale Fo 
La fluorescence minimale Fo est une émission de la fluorescence quand les RCIIs sont 
ouverts. Il a été suggéré que l'exciton peut exciter la molécule photochimique P680 (le 
donneur primaire d'électron de PSII) plusieurs fois avant que la photochimie se 
produise. Ainsi, la fluorescence minimale Fo pourrait également refléter la perte 
d'excitation pendant ce processus. Cependant, les deux processus précédents, c.-à-d., le 
transfert d'énergie à P680 et au non piégeage réussi des excitons par P680 pour la 
photochimie, sont décrits par un équilibre des excitons dans les antennes de PSII et RC 
II. La valeur différente de zéro de Fo est une conséquence de cet équilibre de transfert. Il 
est aussi possible que ce n’est pas tous les chlorophylles des antennes en PSII sont 
fonctionnellement reliées au RC II, Fo peut également inclure des contributions de ces 
derniers chlorophylles.  
Dans la figure III.2, La valeur de Fo augmente au fur et à mesure que la température 
augmente et ceci dans les deux traitements (température seule ou combiné avec un 
déficit hydrique modéré). La fluorescence minimale Fo demeure relativement stable 
jusqu’à une température de 40 ºC, elle augmente après, particulièrement au-dessus de 45 
ºC. Entre les variétés, des différences significatives sont apparues pour toutes les 
températures étudiées, en particulier au-dessus de 40 ºC. Cette augmentation est plus 
marquée dans le cas des échantillons traités seulement avec la température. À 50 °C, le 
déficit hydrique a diminué la valeur de Fo de 38 % et 40 % respectivement chez Aït 
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Baha et Tiznit et le faible pourcentage a été observé chez Lannaceur avec 11 % de 
réduction. 
 
III. 3. 1. 3. La fluorescence maximale FM 
La fluorescence maximale FM exprime l'état de PSII quand les molécules QA 
(l'accepteur primaire d'électron) sont réduites. Dans la figure III.2, FM a diminué dans les 
deux traitements (température seule ou combiné avec un déficit hydrique modéré). 
Cependant cette diminution est plus importante comme pour Fo dans les feuilles traitées 
seulement avec la température. 
 
III. 3. 1. 4. Le rendement quantique de la photochimie primaire (φPo) 
Il est avéré que la fluorescence chlorophyllienne est une méthode sensible et fiable pour 
la détection et la quantification des changements provoqués par les hautes températures 
sur l'appareil photosynthétique (Govindjee, 1995).  Un des paramètres le plus largement 
répandu de fluorescence est l'efficacité maximale de la photochimie primaire de PSII 
(FV/FM). Le rendement quantique maximale de la  photochimie primaire φPo (= 1-
(Fo/FM) = FV/FM) est calculé par le JIP-test à l'efficacité par laquelle un photon absorbé 
sera emprisonné par les centres de réaction et avec la réduction de QA en QA- 
(TRo/ABS).  
Le rapport de FV/FM a demeuré relativement stable jusqu’à une température de 35 ºC 
(Figure III.2), au-dessus de laquelle il a diminué. Cette diminution a été observée dans 
les deux traitements. La diminution de FV/FM est due à une diminution de FM et une 
augmentation de Fo et il diffère de manière significative entre les variétés. La différence 
étant particulièrement prononcées au-dessus de 40 ºC, indiquant que la photochimie de 
PSII est plus tolérante dans certaines variétés que d’autres. Cette diminution a été plus 
importante dans des feuilles d'orge traitées seulement avec la température. Le PSII des 
plantes était plus résistant aux températures élevées lorsqu’il était soumis auparavant à 
un déficit hydrique modéré. Chez Aït Baha (tolérante au stress hydrique), φPo a varié de 
0.46 à 0.72 respectivement à 45 °C et à 45 °C combinée avec le stress hydrique. Par 
contre chez Immouzzer (sensitive au stress hydrique) φPo est plus faible à 45 °C 
combinée avec le stress hydrique, elle a varié de 0.71 à 0.68. 
L’analyse statistique de la variation des différents paramètres (Fo, FM et FV/FM) a 
montré une différence significative entre les variétés et les traitements (Annexe III-1). 
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Figure III.2. Effet des différentes températures sur les paramètres Fo, FM et φPo. L’effet de température seule est présenté par des symboles 
ouverts et l’effet de la température combinée avec un stress hydrique modéré est présenté par des symboles fermés. Toutes les valeurs ont été 
normalisées sur la valeur correspondante à 30 °C. 
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Figure III.3. Effet des différentes températures sur les paramètres TRo/RC, VJ et VI. L’effet de température seule est présenté par des symboles 
ouverts et l’effet de la température combinée avec un stress hydrique modéré est présenté par des symboles fermés. Toutes les valeurs ont été 
normalisées sur la valeur correspondante à 30 °C. 
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III. 3. 1. 5. Le paramètre VJ 
Dans la figure III.3, la valeur de VJ  (= (FJ-Fo)/(FM-Fo)) a diminué dans les deux 
traitements. Strasser et Govindjee (1995) ont suggéré que l’étape J reflète une 
accumulation de la forme QA-QB.  
 
III. 3. 1. 6. Le paramètre VI 
Une diminution de VI  (= (FI-Fo)/(FM-Fo)) a été observée suite aux traitements aux hautes 
températures ou combinées avec un déficit hydrique modéré (Figure III.3). L’étape I 
reflète une accumulation de la forme QA-QB et QA-QB-.  Il a été suggéré que VI est une 
mesure de la fraction des RCII des QB non réduit (Cao and Govindjee, 1990, 
Lebkuecher et al., 1999, Tomek et al., 2003 and Chen et al., 2004). La diminution de VI 
indique que les hautes températures réduit le transfert d’électron dans l’accepteure 
d’électron du PSII. 
 
III. 3. 1. 7. Le paramètre TRo/RC 
Dans la figure III.3, La valeur de TRo/RC a augmenté au fur et à mesure que la 
température augmente et ceci dans les deux traitements (température seule ou combiné 
avec un déficit hydrique modéré). TRo/RC demeure relativement stable jusqu’à une 
température de 40 ºC, elle augmente après, particulièrement au-dessus de 45 ºC. 
 
III. 3. 1. 8. Index de thermotolérance (IT) 
La thermotolérance des plantes peut être analysée par plusieurs paramètres 
physiologiques, biochimiques ou morphologiques. La tolérance au stress hydrique 
comme au stress thermique a varié entre les variétés. Dans notre étude le rapport FV/FM 
a varié selon les variétés et il pourrait être utilisé pour déterminer le degré de la 
thermotolérance des variétés aux hautes températures seules ou combinées avec un 
stress hydrique modéré.L’index de thermotolérance (Figure III.4) est proposé dans le 
but de distinguer la thermotolérance des différent variétés d’orge durant un traitement 
thermique seule ou combinée avec un stress hydrique modéré. On a choisi trois 
températures: 30 °C, 35 °C et 40 °C pour déterminer cet index de thermotolérance (IT) 
des dix variétés:        
                                                                 c1C2 - c2C1 
IT = ------------- 
       C1C2 
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(c1 est la valeur du rapport FV/FM à 35 °C de chaque variété; c2 est la valeur du rapport 
FV/FM à 30 °C de chaque variété; C1 est la moyenne du FV/FM à 35 °C de toutes les 
variétés; et le C2 est la moyenne du FV/FM à 30 °C de toutes les variétés. Les valeurs 
FV/FM sont relatives par rapport à la valeur à 40 °C). 
Le choix de ces trois température est du à l’effet que la température en plein champ 
pendant la croissance des cultures de l’orge ne dépasse pas 40 °C.  
Toutes les variétés ont eu une certaine thermotolérance vis à vis de l’effet de la 
température seule à l’exception des variétés Aït Baha, Ighrem et Immouzzer (des 





































Figure III.4. Index de thermotolérance des différentes variétés d’orge ( IT = (c1C2 - 
c2C1)/ C1C2).  c1 est la valeur du rapport FV/FM à 35 °C de chaque variété; c2 est la 
valeur du rapport FV/FM à 30 °C de chaque variété; C1 est la moyenne du FV/FM à 35 
°C de toutes les variétés; et le C2 est la moyenne du FV/FM à 30 °C de toutes les 






Cependant, lorsque la température est appliquée sur les feuilles des plantes ayant subi 
auparavant un stress hydrique l’index de thermotolérance s’est augmenté chez Aït Baha, 
Lannaceur, Rabat 071 et chez Arig 8. Les variétés Tiznit, Igrane et Massine ont eu une 
faible thermotolérance avec les deux traitements combinés, contrairement lorsque la 
température est appliquée seule. Immouzzer a présenté un index de thermotolérance 
négatif dans les deux traitements. Rappelons que dans la première section de cette thèse 
(effet du stress hydrique), la variété Aït Baha était la plus tolérante au stress hydrique et 
Immouzzer la plus sensible selon DFI : 
 
Tableau III.1. Susceptibilité photochimique au stress thermique des différentes variétés 
mesurée par les rapports Fo(35ºC)/Fo(45ºC) et FV(35ºC) /FV(45ºC). T °C: température T 
°C +DS: température combinée avec le déficit hydrique 
 
  Fo(35°C)/Fo(45°C) FV(35°C)/FV(45°C)
Aït Baha T °C 0.93 2.86 
 T °C 1.02 1.25 
Arig 8 T °C 1.01 1.40 
 T °C+DS 0.92 1.02 
Ighrem T °C 1.01 1.71 
 T °C+DS 0.92 1.11 
Igrane T °C 0.99 1.95 
 T °C+DS 0.99 0.94 
Immouzzer T °C 0.93 2.00 
 T °C+DS 0.91 1.17 
Lannaceur T °C 0.92 1.86 
 T °C+DS 0.82 1.09 
Massine T °C 1.07 1.86 
 T °C+DS 0.82 1.11 
Rabat 071 T °C 1.01 1.48 
 T °C+DS 0.96 1.32 
Tarodant T °C 1.03 1.79 
 T °C+DS 0.86 1.31 
Tiznit T °C 0.93 1.69 
 T °C+DS 0.75 1.60 
 
Pour ce qui concerne les dommages provoqués par la contrainte due à la chaleur dans  
l’appareil photosynthétique, la relation entre la fluorescence variable mesurée à 35 et 
45ºC [Fv (35ºC) /Fv (45ºC)] ainsi que Fo(35°C)/Fo(45°C) sont des autres critères qui 
peuvent être employés pour évaluer la stabilité photochimique et, particulièrement, la 
stabilité du complexe de dégagement d’oxygène sous un stress (Yordanov et al., 1997). 
Ces auteurs ont observé que la relation entre la fluorescence minimale mesurée à 35 et 
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45 ºC [Fo(35ºC)/Fo(45ºC)] peut être également utilisée comme un critère de la stabilité 
de LHCII.  
Les hautes valeurs de FV(35ºC)/FV(45ºC) et les faibles valeurs de Fo(35ºC)/Fo(45ºC) 
indiquent la susceptibilité photochimique aux stress thermique (Yordanov et al., 1997), 
que nous avons observés dans les feuilles des plante traitées par la chaleur (tableau 
III.1). 
 
III. 3. 1. 9. Corrélation entre ΔVIMT et ΔWK (=ΔTRo/RC) 
Par l’effet des hautes températures, on a observé que l’apparition de la bande K avec un 
maximum à ~300 µs est accompagnée par une diminution de l’intensité de la 
fluorescence à l’étape I.  
La figure III.5 représente une corrélation entre le maximum de la bande K de la 
fluorescence variable normalisée entre Fo et FJ, de ce fait WK = VK/VJ= (FK – Fo)/(FJ – 
Fo), FK est mesurée à 300 µs et la valeur de la fluorescence variable à l’étape I 
normalisée entre FJ et FM (VIMT = (FI – FJ)/(FM – FJ)) de toutes les températures. 
Une forte corrélation a été observée entre ΔWK (ΔWOK = WOK (stress) - WOK (contrôle)) 
et ΔVIMT ( ΔVIMT = VIMT (stress) - VIMT (contrôle) , ce qui peux expliquer l’existence 
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Figure III.5. Corrélation entre le maximum de la bande K normalisé entre O et J (WK = (FK – Fo)/(FJ – Fo) = TRo/RC) et la valeur à l’étape I 
normalisée entre J et P VIMT (= (FI – FJ)/(FM – FJ)) de toutes les température. 
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III. 3. 1. 10. Le modèle Pipeline 
La thermotolérance de PSII peut être visualisée aussi par le modèle de pipeline de 
l'appareil photosynthétique (Krüger et al., 1997;  Srivastava et al., 1998, 1999). Comme 
présenté dans la première partie (effet du déficit hydrique), le modèle pipeline est un 
modèle dynamique dans lequel les flux d’énergie des feuilles des plantes stressées et 
non stressées par contrainte due à la chaleur sont exprimés par la largeur des flèches 
correspondantes. La figure III.6,7 représente l’activité des flux du PSII au contrôle (25 
°C), 45 °C et 45 °C combinée avec un stress hydrique pour les variétés Aït Baha et 
Immouzzer. L’effet de traitement à 45 °C seule ou combiné avec un stress hydrique 
modéré a induit des changements dans les paramètres phénoménologiques de la 
fluorescence. Par section de feuille illuminée, on a observé:  
¾ Diminution de transport d'électron à 45 °C due à l'inactivation des complexes de 
centre de réaction (dus à l'inactivation du complexe de dégagement d’oxygène OEC). 
Cette diminution n’est pas observée à 45 °C combinée avec un stress hydrique.  
¾ Diminution de la densité des centres de réaction active RC/CS (indiqués en tant 
que cercles ouverts) dans les deux traitements mais cette diminution est plus importante 
durant un traitement de 45 °C seule.  
¾ Augmentation de la dissipation d'énergie DIo par section de feuille illuminée et 
elle est moins à 45 °C combinée avec un stress hydrique et augmentation de l'énergie 
absorbée par section de feuille illuminée ABS/CS pendant les deux traitements.  
Par centre de réaction, on a observé une augmentation du transport d'électron, de 
l’absorption, de trapping et de la dissipation d’énergie essentiellement à 45 °C appliquée 
seule. Les variétés Aït Baha et Immouzzer ont présenté les mêmes observations, 
cependant et de points de vue quantitatifs le nombre de centre de réaction inactif est 
plus important chez Immouzzer que chez Aït Baha dans les deux traitements (à 45 °C 
seul ou combinée avec le stress hydrique). Il se pourrait que le stress hydrique ait 
protégé les centres de réaction actifs (cercles ouverts) de l’effet de 45 °C qui s’est 
manifesté par une diminution des centres de réaction inactifs (cercles fermés). Cette 
protection apparaît plus efficace chez Aït Baha que chez Immouzzer. Il est possible que 
la tolérance au stress hydrique ait pu jouer un rôle dans cette protection de PSII puisque 
Aït Baha est plus tolérante au stress hydrique qu’Immouzzer. Les différences dans la 
susceptibilité des deux variétés aux deux traitements sont dues aux dommages de RC  
actif, qui a comme conséquence une diminution des RCs/CS qui réduisent le QA. Par 
conséquent, l'efficacité photochimique primaire de PSII diminue aussi, au fait qu’il y a 
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des PSII qui absorbent de la lumière mais qui ne réduisent pas le QA mais dissipent de la 
chaleur (heat sink centers). Cependant, φPo = FV/FM = TR/ABS = TRo/ABSo+ABS●. Les 
marques o symbolisent des PSII qui réduisent le QA et les marques ● symbolisent des 








Figure III. 6. Modèle Pipeline et l’effet de la température à 45 °C seul ou combinée 
avec un stress hydrique chez Aït Baha. A 45°C, le nombre des centres réactionnels 
inactifs est plus grand que lorsque la température est appliquée avec un déficit 
hydrique. Le déficit hydrique a joué un rôle protecteur des centres réactionnels contre 





Figure III.7. Modèle Pipeline et l’effet de la température à 45 °C seul ou combinée 
avec un stress hydrique chez Immouzzer. Contrairement à Aït Baha, le nombre des 
centres réactionnels inactifs est plus important 
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La phase O-J est intéressante d’être étudier de prés pour l’effet de la température seule 
ou combinée avec un stress hydrique modéré. On a choisi les températures 40, 45 et 50 
°C pour élucider l’effet antagoniste du stress hydrique. La figure III.8 représente des 
courbes double normalisées entre Fo et FJ (Wt = Vt/VJ = (Ft - Fo)/(FJ - Fo)) pour les effets 
des deux traitements. 
À 40 °C, aucune différence n’est observée dans la forme des deux courbes ni chez Aït 
Baha ni chez Immouzzer. À 45 °C, La forme de la courbe est différente entre les feuilles 
des plantes traitées seulement par la température et les feuilles des plantes ayant subies 
auparavant un stress hydrique en plus de l’effet de 45 °C. On a remarqué que la forme 
en cloche avec le pic à 300 µs disparaît avec le stress hydrique. Contrairement à 40 °C 
ou l’allure de la courbe est la même dans les deux traitements. 
La valeur à WK (W300 µs) semble être affecté par le stress hydrique puisque qu’elle est 
inférieure comparée avec la valeur de l’effet de la température seule et ceci dans les 
trois températures et chez les deux variétés. 
À 50 °C, on a observé que la forme des deux courbes est la même dans les deux 
traitements et chez les deux variétés avec des valeurs de chaque WK inférieurs dans le 
cas d’un traitement combiné de la température et de stress hydrique. Cette forme peut 
indiquer que les dommages liés au OEC sont irréversibles et que le stress hydrique a pu 
seulement limiter ces dommages. 
Ces résultats montrent que le stress hydrique modéré à un effet antagoniste sur les 
feuilles soumises aux hautes températures. L'effet de la combinaison des deux 
traitements sur les feuilles des plantes est différent de celui du stress hydrique (chapitre 
I) ou de températures appliquées séparément. Il semblerait que les stresses hydrique et 
thermique peuvent affecter le métabolisme des plantes d'une façon différente une fois 
appliqués individuellement. Cependant, il n'est pas entièrement claire comment ils 
affectent le métabolisme des plantes en se produisant simultanément. 
La réponse qualitative des variétés Aït Baha et Immouzzer suite aux deux traitements 
est la même mais elle diffère quantitativement. En effet, la variété Aït Baha (tolérante 
au stress hydrique) a eu moins d’effet des deux traitements que la variété Immouzzer 
(sensible au stress hydrique). Il pourrait que la tolérance au stress hydrique joue un rôle 
dans la thermotolérance des variétés contre l’effet des hautes températures d’ou la 
question: comment la tolérance au stress hydrique peut protéger le PSII des effets 




Figure III.8. L’effet antagoniste du déficit hydrique modéré à Aït Baha et Immouzzer 





L’application du stress thermique sur des feuilles des plantes ayant subi auparavant une 
semaine de déficit hydrique a permet de tolérer l’effet de la chaleur que lorsque la 
température est appliquée seul. Cette thermotolérance a été observée sur l’OEC mesuré 
par le paramètre TRo/RC (Wk = Vk/VJ)(Figures III.4) ainsi que sur les centres de 
réactions (Figures III.6, 7). 
Dans le tableau III.2, on a constaté que l’effet du stress hydrique sur des feuilles traitées 
aux hautes températures est différent entre les variétés étudiées. À 45 °C et à 50 °C la 
plus grande thermotolérance a été observée chez Aït Baha, cependant et chez les 
variétés Tarodant, Massine, Rabat, 071, Lannaceur et Immouzzer la température à 50 °C 
pourrait  provoquer des changements irréversibles de OEC. Chez Tiznit, l’effet du stress 
hydrique  était plus important combiné avec les températures 40 et 45 °C. 
 
 
Tableau III.2. Pourcentage de variation des valeurs TRo/RC au traitement combiné de 
la température et le stress hydrique modéré par rapport au traitement de la température 
seule. 
 
Variétés DFI 40 °C 45 °C 50 °C 
Aït Baha  0.19 -7.84 -63.21 -33.87 
Tarodant  -0.04 -5.88 -5.90 71.03 
Ighrem  -0.05 -2.18 -43.61 -16.69 
Arig 8  -0.13 -0.19 -20.95 -21.82 
Massine  -0.15 -6.87 -21.56 62.15 
Rabat 071  -0.18 -8.10 34.79 45.98 
Tiznit  -0.19 7.55 29.74 -23.17 
Lannaceur -0.19 -0.97 -43.99 51.59 
Igrane  -0.22 -10.90 -34.06 -27.66 






III. 3. 2. Effet de la température accumulative de 30 à 50 °C. 
 
III. 3. 2. 1. Le rendement quantique maximal de la  photochimie primaire φPo et le 
trapping par centre réactionnel TRo/RC 
L’effet de la température accumulative de 25 à 50 °C a été observé sur des feuilles de 
trois variétés, à savoir Aït Baha, Immouzzer et Lannaceur. La figure III.9 représente les 
changements de l'efficacité maximale de la photochimie de PSII (φPo) et le trapping 
TRo/RC des feuilles détachées et exposées aux différentes températures élevées (25-50 
°C) à l'obscurité et des feuilles des plantes ayant subies auparavant un stress hydrique 
modéré. L’analyse statistique de la variation des différents paramètres (ϕPo, TRo/RC) a 
montré une différence significative entre les variétés et les traitements de (Annexe III-
2). 
Une différence des réponses aux effets de l’élévation de la température entre les plantes 
traitées auparavant au stress hydrique et non traités a été observée. La valeur de φPo (= 
FV/FM) a sensiblement diminué dans les feuilles des plantes non traité à partir de 45 °C. 
En revanche, φPo dans les feuilles des plantes non arrosées auparavant a eu une faible 
diminution. L'exposition à la contrainte de la chaleur seul ou combinée au stress 
hydrique a provoqué des réductions en φPo dans toute les variétés, l’effet était le même 
chez Immouzzer dans les deux traitements alors que chez Aït Baha et Lannaceur, l’effet 
de la température à 50 °C était moins important dans le cas ou la température est 
combinée avec le stress hydrique. De 25 °C jusqu’à 45 °C, il n'y avait aucune différence 
dans φPo entre les feuilles des plantes arrosées et non arrosées. 
Comme montré dans la figure III.9, l’augmentation de TRo/RC a été claire une fois que 
les feuilles sont soumises à une température au delà de 45 °C. Ce paramètre pourrait 
être employé comme indicateur spécifique des dommages irréversible de l’OEC. Le 
paramètre TRo/RC a augmenté avec l’augmentation accumulative de la température 
dans les deux traitements, cependant l’effet était plus important chez Lannaceur à 50 °C. 
Immouzzer était moins affectée par le traitement de la température combinée au stress 
hydrique et ceci durant toutes les températures. La sensibilité à la contrainte de la 
chaleur a diminué lorsque les plantes étaient sous un déficit hydrique. La comparaison 
des trois variétés d’orge de susceptibilité différente au déficit hydrique et au stress 
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thermique a laissé déterminer que la tolérance ou la sensibilité à la chaleur s’est 





Figure III.9. Effet des différentes températures sur les paramètres φPo et TRo/RC. 
L’effet de température seule est représenté par des symboles ouverts et l’effet de la 











III. 3. 2. 2. Comparaison entre φPo  mesuré dans les expériences I et II. 
Dans le but de comparer l’effet de l’élévation de la température sur les feuilles 
détachées des variétés Aït Baha, Immouzzer et Lannaceur dans deux expériences 
différentes, on a procédé à une comparaison entre φPo (= FV/FM mesurée de 25 °C à 50 
°C dans deux expériences.  
Dans la première expérience, les feuilles ont été adaptées à une température définie et 
qui a vairé entre 25 °C et 50 °C et dans la deuxième expérience, les mesures ont été faite 
sur les même feuilles maintenues à l’élévation de la température de 25 jusqu’au 50 °C.  
Une forte corrélation a été observée entre le rapport FV/FM mesuré à chaque température 
définie dans les deux expériences et dans les deux traitements (Figure III.10). Cette 
corrélation était plus importante durant le traitement avec la température seule que 
lorsqu’elle a été combinée avec le stress hydrique. L’index de corrélation (R2) était de 
0.90, 0.93 et 0.97 respectivement chez Aït Baha, Immouzzer et Lannaceur. 
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Figure III.10. Corrélation entre FV/FM mesurée de 25 °C à 50 °C dans deux expériences. Dans la première expérience, les feuilles ont été 
adaptées à une température définie et qui a vairé entre 25 °C et 50 °C. Dans la deuxième expérience les mesures ont été faite sur les même 
feuilles maintenues à l’élévation de la température jusqu’au 50 °C. 
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III. 3. 3. Effet accumulatif des hautes températures à 40 et 45 °C. 
 
III. 3. 3. 1. Les courbes OJIP de la fluorescence chlorophyllienne 
Les courbes OJIP de la fluorescence chlorophyllienne enregistrées chez Aït Baha sous 
l’effet des hautes températures (40 et 45 °C) entre 0 min et 95 min sont représentées 
dans la figure III.11 (la forme des courbe est la même à Aït Baha et à Immouzzer). 
Rappelons que les mesures ont été faites sur la même section de feuille. Les mesures 
prises à chaque 5 min des feuilles traitées à la température correspondante et à 
l’obscurité a permis d’observer les points suivants. 
¾ Une augmentation de Fo  
¾ Intersection des courbes de tous les traitements au point FL (150 μs) 
¾ Une diminution de FM 
¾ Disparition des phases J et I puis de P dans les derniers temps de traitement 
¾ Diminution de l’intensité de la fluorescence dans les derniers temps  
¾ Apparition de la bande K  
 
III. 3. 3. 2. Fluorescence minimale (Fo) et maximale (FM) 
Nous avons observé les effets des températures élevées au niveau de Fo et FM parce que 
les niveaux de Fo et de FM sont interliés par les équations suivantes (Strasser et al., 
2004). 
Fo  =  ABS. kF/(kP + kN) 
                                               FM =  ABS. kF/kN  
Cependant, 
kN  = ABS. kF. 1/FM 
kP + kN = ABS. kF. 1/Fo 
kP = ABS. kF . (1/Fo – 1/FM) 
 
ABS est la lumière absorbée par PSII. 
kP est la constante de vitesse des réactions photochimiques. 




Figure III.11. Exemple de l’effet de 95 min à 40 et 45°C ou combiné avec un stress 






À 40 °C, aucune différence n’est observée dans l’augmentation de Fo ou la diminution 
de FM dans les feuilles, qu’elles soient soumises à 40 °C seule ou combinée avec un 
stress hydrique chez Aït Baha (Figure III.12). La même observation a été apportée chez 
Lannaceur et chez Immouzzer dans le cas de la diminution de FM. Par contre, 
l’augmentation de Fo était supérieure chez Immouzzer lorsque les feuilles étaient 
seulement soumises à la température. 
À 45 °C, dans les trois variétés, l’augmentation de Fo était supérieure par rapport à 
l’effet de 40 °C. L’effet du déficit hydrique semblerait être un protecteur de l’appareil 
photosynthétique, puisque les valeurs enregistrées à chaque 5 min du traitement étaient 
inférieures en comparaison avec l’effet de la température seule. L’évolution de la 
diminution de FM était la même dans les deux traitements et dans chaque variété.  
On a observée que l’augmentation de Fo et suivie par une faible diminution de FM. 
Cependant, des augmentations du kF et des diminutions du kP devraient être induites par 
les traitements thermiques.   
Une augmentation de kF semble improbable puisque les niveaux de FM n'ont pas été 
augmentés. La diminution du kP peut être réalisée par séparation de LHCII des 
complexes du noyau de PSII et par la destruction des centres de réaction.  
Quand l’effet de la température a été prolongé de 0 min jusqu'à 95 min, l'effet augmente 




Figure III.12. Effet accumulatif des hautes températures à 40 et 45°C observé par Fo et 
FM chez Aït Baha, Immouzzer et Lannaceur. Les symboles ouverts représentent l’effet de 
la température seule et les symboles fermés représentent l’effet combiné de la 






La fluorescence minimale Fo a augmenté dans l'obscurité. Cependant, la valeur 
maximale a varié entre les variétés et les traitements. L’allure de l’augmentation de Fo 
est presque la même dans les trois variétés. 
 
III. 3. 3. 3. Thermotolérance des variétés Aït Baha, Immouzzer et Lannaceur par 
φPo (TRo/ABS) et TRo/RC. 
 
III. 3. 3. 3. 1. Le rendement quantique de la photochimie primaire φPo  
L’effet de traitement thermique des feuilles à 40 ou à 45 °C pendant 1h 40 min seul ou 
combiné au stress hydrique avec des mesures prises chaque 5 min a été observé sur φPo 
et TRo/RC. 
À 40 °C, une légère diminution de φPo a été observée dans les trois variétés. Cette 
diminution reste la même dans les deux cas de traitements. L’effet de la température 
était plus important à 45 °C, cependant le déficit hydrique a diminué cet effet. La 
diminution du φPo était moins importante lorsque les plantes ont été soumises à un 
déficit hydrique. Dans les trois variétés, l’allure de la diminution de φPo était semblable; 
avec deux phase: une phase rapide suivie d’une phase lente. Ceci nous amène à suggérer 
que la plasticité de la thermotolérance photosynthétique puisse être effectuée par 
acclimatation photosynthétique.  
Il est possible que les variétés thermotolérantes aient une plus grande thermotolérance 
photosynthétique avec l’augmentation de la durée du traitement à une haute température 
et que la fluorescence doive se produire. En conséquence, la question demeure toujours 
s'il y a une variation dans la capacité d’une variété à tolérer plus longtemps un stress 
thermique. 
L'incubation des feuilles à une température de 40 °C pendant 95 min n'a pas provoqué 
des changements considérables de FV/FM entre les deux traitements. L'effet de la durée 
des traitements sur l'appareil photosynthétique s'est développé à 45 °C.  FV/FM n'a pas 
été modifié considérablement au début du traitement jusqu’à 26 min et juste après, le 
traitement a changé la sensibilité thermique des variétés. 
La diminution de FV/FM a été plus faible lorsque l’effet de la température à 45 °C est 
combiné avec un stress hydrique, qui pourrait être considéré comme un effet protecteur 
au niveau du PII.  
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Figure III.13. FV/FM et TRo/RC et demi-temps des trois variétés à 40 et 45 °C ou 
combinés avec un stress hydrique modéré. Cercle ouvert (40 °C), cercle fermé (40 °C 




La différence entre les feuilles traitées et non traitées de FV/FM varie entre les variétés, 
suggérant que les facteurs protégeant le PSII dans les feuilles adaptées soient déjà 
présent avant le déclenchement de la contrainte due à la chaleur, ou soient très 
rapidement induits. 
 
III. 3. 3. 3. 2. Le Trapping TRo/RC 
La variation de TRo/RC a été présentée dans la figure III.14. À 40 °C, une légère 
augmentation de TRo/RC a été observée dans les deux traitements et dans les trois 
variétés. À 45 °C, TRo/RC a augmenté jusqu’à un maximum, puis  une diminution s’est 
effectuée. Dans les plantes soumises auparavant à un stress hydrique, ce maximum était 
inférieur par rapport aux plantes arrosées. 
Le temps pour atteindre le maximum de TRo/RC est le même chez Lannaceur et 
Immouzzer mais différent chez Aït Baha, il est respectivement de 20 min et 25min. 
Cependant ce temps est le même à chaque variété traitée seulement avec la température 
ou combiné avec le stress hydrique. 
L’analyse statistique de la variation des différents paramètres (Fo, FM, FV/FM et TRo/RC) 
a montré une différence significative entre les variétés et les traitements  (Annexe III-3). 
 
III. 3. 3. 3. 3. t1/2 de FV/FM 
Les valeurs de t1/2 de chaque variété à chaque traitement ont été calculées, ces valeurs 
ont permet de distinguer une différence entre les trois variétés et les traitements.  
Le point d'inflexion du temps(crit) a été calculé en trouvant l'intersection des lignes 
extrapolées de la partie lente et rapide d'élévation de la réponse à 45 °C. Ainsi on a pu 
déterminer toutes les valeurs de temps(crit) (exemple, figure III.14). Respectivement et 
durant le traitement thermique à 45 °C seul ou combiné au stress hydrique, le temps(crit)  
était de 27 min et 24 min à Aït Baha, 34 min et 26 min à Immouzzer et de 26 min à 
Lannaceur dans les deux traitements.  
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Figure III.14. Exemple du calcule de t1/2 
 
Dans la présente étude, t1/2 a été différente entre les trois variétés et les traitements. 
Comme critère pour la tolérance thermique de l'appareil photosynthétique, t1/2, auquel 
une inhibition de 50 % du processus se produit, peut être employée pour distinguer entre 
la tolérance des variétés au stress thermique (Tableau III.3). 
 
Tableau III.3.  
 t1/2 (min) 
40 °C 20 




40 °C 20 




40 °C 27 







III. 3. 4. Récupération après un traitement à 40 et 45 °C 
 
Les capacités des plantes à récupérer après l’application d’un stress sont l’une des 
caractéristiques importantes qui peuvent déterminer la possibilité des plantes de 
survivre dans des conditions défavorables.  
La récupération de l’appareil photosynthétique des trois variétés (Aït Baha, Immouzzer 
et Lannaceur) après un traitement de 15 min à 40 et 45 °C a été observée sur φPo et 
TRo/RC (Figure III.15). L’analyse statistique de la variation des deux paramètres (ϕPo, 
TRo/RC) a montré une différence significative entre les variétés et les traitements  
(Annexe III-4). 
 
III. 3. 4. 1. Le rendement quantique de la photochimie primaire φPo 
Traitement à 40 °C 
Les changements du rapport FV/FM caractérisant l'état de PSII sont présentés dans la 
figure III.15. Pour les trois variétés, on a observé une légère diminution de φPo  juste 
après le traitement thermique (0 min) et qui est resté presque constante durant la 
récupération. Aucune différence n’a été observé entre les plantes ayant subis auparavant 
un stress hydrique ou non. 
 
Traitement à 45 °C  
La diminution de φPo est plus importante après un traitement à 45 °C au temps 0 min. 
les valeurs de φPo pendant la récupération étaient les même que celle au temps 0 min. 
Toute fois, une légère augmentation a été observée chez Aït Baha. Comme au traitement 
à 40 °C, aucune différence n’a été observée entre les plantes ayant subi auparavant un 
stress hydrique.  
 
III. 3. 4. 2. Le Trapping TRo/RC 
 
Traitement à 40 °C 
Les plantes ayant subi auparavant un stress hydrique ont présenté une faible 
augmentation de TRo/RC contrairement aux plantes bien arrosées. Lannaceur était la 
variété la moins sensible au stress thermique à 40 °C.  
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Figure III.15. Récupération des feuilles des trois variétés après un traitement à 40 et 45 °C mesurée par φPo (cercles) et TRo/RC (Triangles). Les 
symboles ouverts représentent l’effet de la température combinée avec un déficit hydrique modéré et les symboles fermés représentent seulement 
l’effet de la température. 
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Traitement à 45 °C 
Les plantes ayant subies auparavant un stress hydrique et puis un stress thermique 
récupèrent mieux que les plantes ayant subi seulement un stress thermique à 45 °C. Le 
TRo/RC a présenté une grande variation durant la récupération par rapport au φPo. 
L’allure de la récupération observé par le TRo/RC sur les plantes traitées seulement avec 
la température ou combinées avec un stress hydrique est la même chez Aït Baha et chez 
Immouzzer. Cependant, Lannaceur à présenté une sensibilité au temps 0 min vis-à-vis 
du traitement thermique et beaucoup plus lorsque la température est combinée avec un 
stress hydrique.  
 
III. 3. 5. Rôles de la glycine betaine et de la proline dans la protection de PSII 
après un traitement thermique à 45 °C 
 
III. 3. 5. 1. Les courbes de la fluorescence chlorophyllienne OJIP 
Glycine betaine (Gb) est un dérivé d'acide aminé qui est synthétisé par un grand nombre 
d'organisme comprenant des familles de Chenopodiaceae, Amaranthaceae, Gramineae, 
Compositae et Malvaceae (Gorham, 1996; Blunden et al, 1999). En plus de sa fonction 
dans l'osmoregulation, la Gb a été montré comme protecteur des protéines 
fonctionnelles, des enzymes (par exemple Rubisco), et des lipides de l'appareil 
photosynthétique et aussi pour maintenir le transfert d’électron dans les membranes de 
thylakoid (Xing et Rajashekar, 1999; Allakhverdiev et al., 2003). La proline est connue 
pour être présente largement chez les plantes et s'accumule normalement en grande 
quantité en réponse aux stresses environnementaux (Ozturk et Demir, 2002; Hsu et al., 
2003). En plus de son rôle comme osmolyte pour l'ajustement osmotique, la proline 
contribue à stabiliser les structures sous-cellulaires (par exemple des membranes et des 
protéines), les radicaux libres, et le potentiel redox cellulaire dans des conditions de 
stress et maintenir des rapports appropriés de NADP+/NADPH compatibles avec le 
métabolisme (Hare et Cress, 1997).  
Dans cette étude, la fluorescence chlorophyllienne a été employée pour décrire l’effet de 
45 °C sur le PSII en présence et en absence de la Gb et de la Pro infiltrés dans les 
feuilles d’orge. Dans la figure III.16 les trois traitements ont montré des courbes OJIP 
typique de la fluorescence chlorophyllienne à la température ambiante et aucune 
différence n’a été observée entre la courbe des feuilles du contrôle et les deux courbes 
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des feuilles infiltrées par la Gb ou par la Pro. Cette étude se focalise sur le rôle 
protecteur de ces deux osmolytes sur le PSII. 
Après un traitement thermique à 45 °C de 10 min et une relaxation à la température 
ambiante de 15 min, la bande K et la dépression après l’étape J sont apparus dans la 
courbe OJIP du contrôle mais pas dans les deux traitements avec la Gb ou la Pro. Les 
étapes J et I sont plus clairs dans les courbes des feuilles infiltrées par la Gb ou la Pro. 
La Gb et la Pro pourraient protéger le PSII contre les effets de la chaleur par la 
protection d’OEC et sont utilisés probablement comme source d’électron. 
L’augmentation de Fo et la diminution de FM ont été aussi observées dans les trois 
traitements et cette variation au niveau de  Fo et FM est plus importante dans le cas du 
contrôle. En présence de la Gb ou la Pro et après l’effet du stress thermique de 45 °C, 
on observé que la phase JP de la courbe OJIP a été rétabli et la disparition de la 
dépression après J.  
Par cette étude il est possible de suggérer qu’il y a une relation entre OEC et la phase 
JP. En effet, la Gb et la Pro ont permis de protéger OEC et le rétablissement de la phase 
JP dans les courbes des feuilles traités par 45 °C. 
 
III. 3. 5. 2. Le rendement quantique de la photochimie primaire φPo et l’index de 
performance PI 
Plusieurs investigations ont été faites sur l’effet des hautes températures sur la 
diminution du rapport FV/FM. Nous n’avons observé aucune différence autre les feuilles 
du contrôle et les feuilles infiltrée par la Gb et la Pro concernant le rendement quantique 
de la photochimie primaire φPo (= 1-(Fo/FM) = FV/FM) (Tableau III.4). Par contre, le 
traitement thermique à 45 °C a diminué φPo dans les trois traitements et cette diminution 
a été plus importante dans le  contrôle. Le pourcentage de diminution était de 23.2, 10 et 
6.1 % respectivement aux feuilles du contrôle, feuilles infiltrées par la Gb et par la Pro. 
Une grande diminution de l’index de performance (PI) a été aussi observée au contrôle 
par rapport au PI des feuilles infiltrées par la Gb. Cependant et contrairement aux 
feuilles du contrôle et des feuilles infiltrées par la Gb, les feuilles infiltrées par la Pro 
ont présenté une augmentation dans la valeur de PI après le traitement thermique. Le 
pourcentage d’augmentation était de 11.4 %. La proline peut aussi agir comme donneur 
d’électrons (De Rond et al., 2004) 
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L’analyse statistique de la variation des différents paramètres (ϕPo, et PI) a montré une 





Figure III.16. A; Les courbes OJIP de la fluorescence chlorophyllienne des feuilles 
d’orge infiltrées par l’eau distillée (cercle), par la glycine betaine (triangle) et par la 
proline (carré). Les symboles fermés représentent l’effet de l’infiltration et les symboles 
ouverts représentent l’effet thermique à 45 °C. B; double normalisation des différentes 












Tableau III.4. Effet de la glycine betaine (Gb) et la proline (Pro) sur le rendement de 
quantum maximum de la photochimie primaire φPo (FV/FM) et l’index de performance 
(PI) et le pourcentage (%) de variation par rapport au contrôle. 
 
 FV/FM % de variation PI % de variation
Contrôle 0.82  35.82  
Contrôle + 45°C 0.63 - 23.2 % 8.75 - 75.6 % 
GB 0.80  22.02  
GB + 45°C 0.72 - 10 % 16.50 - 25 .1 % 
Pro 0.82  27.43  
Pro + 45°C 0.77 -6.1 % 30.56 +  11.4 % 
 
III. 3. 5. 3. La phase O-J 
Les courbes de la fluorescence chlorophylliennes ont été double normalisées entre Fo 
(0.05 ms) et FK (0.3 ms) exprimées comme VOK = (Ft - Fo)/(FK - Fo). La figure III.17 
montre la différence des différentes courbes de fluorescence des échantillons stressés 
aux contrôles (ΔWOK). La différence a montré la bande L avec un pic à 0.15 ms. Elle 
indique la transformation d'une élévation sigmoïdale de fluorescence vers une élévation 
exponentielle (Strasser et Stirbet, 1998) et avec une diminution de la connectivité 
énergique (ou de grouping) entre les unités de PSII. Après un traitement à 45 °C, la 
connectivité énergique a augmenté dans les feuilles infiltrées par Gb ou Pro et beaucoup 
plus avec la Pro par comparaison aux feuilles du contrôle. L’augmentation de la 
connectivité observée suggère que la connectivité énergique entre les unités de PSII est 
plus importante après un traitement thermique en présence des deux osmolytes (GB et 
Pro). Dans la figure III.18, les courbes ont été double normalisées entre Fo et le FJ 
exprimées comme VOJ = (Ft - Fo)/(FJ - Fo). On a observé la bande K avec un pic entre 
0.250 ms et 0.300 ms. Après le traitement thermique, une diminution de la valeur de K 






Figure III.17. A; Changement dans la forme de la courbe de la fluorescence 
chlorophyllienne normalisée entre Fo et FK exprimé comme WOK (WOK = (Ft –Fo)/(FK - 
Fo)) et tracé sur une échelle linéaire. B; Changement dans la forme de la courbe de la 
fluorescence chlorophyllienne normalisée entre Fo et FJ exprimé comme WOJ (WOJ = (Ft 
–Fo)/(FJ - Fo)) et tracé sur une échelle linéaire. C; montre la fluorescence variable 
relative (VtMT) et (ΔVtMT) dans la phase de multiple turn-over (J-P). ). ΔWOK (A1) , ΔWOJ  
(B1 ) et ΔVMT (C1) représentent les différences entre les courbes des feuilles infiltrées et 
traitées à 45 °C et le contrôle. 
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III. 3. 5. 4. La phase J-P 
La phase J-Pest mesurée par fluorescence variable relative entre FJ et FP reflète la 
réduction du pool de PQ due au transport d'électron de l'eau au plastoquinone. Ce 
résultat montre que la présence des osmolytes avant le traitement thermique empêche 
partiellement la suppression de la phase de J-P et de l'aspect d'une dépression après J. 
L'augmentation de l’amplitude J-P est, probablement, causée par le déplacement de 
l'extinction de fluorescence de Chl due à la réduction des pools de PQ. 
Selon ce raisonnement,  le taux de l'augmentation de J-P devrait être étroitement lié au 
transport d'électron de l'eau au plastoquinone et de là au NADP.  
 
III. 3. 5. 5. Relation entre la phase J-P et le complexe de dégagement d’oxygène. 
Les divers traitements affectent l'ampleur de la fluorescence variable. Le taux de la 
restauration de la phase J-P  diminue dans l'ordre suivant des traitements: proline> 
glycine betaine > eau distillée.  
Une corrélation entre VtMT et WK a été déjà vue dans la section précédente. La 
suppression de la grandeur de la phase J-P pourrait  servir d'indicateur qualitatif utile à 


















III. 4. Discussion 
 
Le déficit hydrique se produit habituellement en association avec des températures 
élevées. La sensibilité des plantes aux hautes températures est étroitement reliée à la 
stabilité thermique de PSII. 
Par rapport à l'efficacité photochimique, une augmentation dans la fluorescence initiale 
Fo a été observée avec l’augmentation de la température seule ou combinée avec un 
déficit hydrique modéré. Il a été rapporté que la fluorescence minimale Fo peut être 
employée en tant qu’indicateur des dommages irréversibles dans le PSII (Pastenes et 
Horton, 1996) et elle est associée à la dissociation de LHCII (Yamane et al., 1998). 
Dans nos expériences, les différences observées entre les variétés d’orge pour les 
valeurs de Fo indiquent des différences pour la tolérance du PSII de chaque variété aux 
hautes températures. L'augmentation de la fluorescence initiale Fo a été largement 
répandue comme technique de criblage pour évaluer la température à laquelle les 
plantes subissent des dommages irréversibles dans leur appareil photosynthétique. 
Parallèlement (Kitao et al., 2000; Weng et lai, 2005) la diminution au niveau de FM de 
la fluorescence chlorophyllienne semble être liée à l'inactivation des centres de réaction 
du PSII, et qui est provoquée par la dénaturation des chlorophylles en réponse aux 
hautes températures (Yamane et al., 1997).  
L’augmentation de Fo et la diminution de FM affectent le rapport de FV/FM qui a été 
considéré comme un indicateur de l’effet des stresses environnementaux. La diminution 
marquée de FV/FM indique des dommages dans l’efficacité photochimique de PSII et la 
susceptibilité des variétés face au stress thermique. Ces dommages sont associés aux 
modifications structurales du PSII, particulièrement la protéine D1, qui en état d’un 
stress thermique est phosphorylée et dégradée (Asada et al., 1998).  
On a observé une augmentation de la tolérance de PSII aux températures élevées après 
que les plantes ont été soumises à un déficit hydrique modéré, suggérant que le 
traitement de stress hydrique superposé avec le stress thermique puisse induire une plus 
grande stabilité du PSII. Il y a des indications que le déficit hydrique a protégé 
l’efficacité photochimique des dommages provoqués par le stress thermique seul 
comme on a présenté au niveau de Fo, FM, FV/FM, TRo/RC et par l’index de 
thermotolérance.  
Les résultats de cette étude montrent une interaction antagoniste entre le déficit 
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hydrique et les hautes températures comme déjà rapporté chez la tomate (Guehl et al., 
1991). Le déficit hydrique augmente la tolérance du PSII à l’effet de hautes 
températures. Cette observation a été rapportée aussi par Havaux (1992) et Epron 
(1997). La tolérance du PSII des feuilles est associée aussi à la thermotolérance des 
centres de réaction du PSII à des températures élevées. Une telle augmentation de la 
thermotolérance peut être vue comme une composante de la tolérance à la chaleur 
durant un déficit hydrique.  
La contrainte aux hautes températures pendant 95 min à 40 °C et 45 °C a été induite 
dans le but d’imiter une situation des périodes courtes de haute température observées 
dans les champs et avec de grandes oscillations de la température.  
L'exposition des organismes photosynthétiques aux températures au-dessus de la 
gamme physiologique normale a souvent comme conséquence une inactivation 
irréversible de la photosynthèse. Le complexe du photosystème II (PSII) est le plus 
susceptible à la chaleur parmi les divers composants de l'appareil photosynthétique. 
L'inactivation provoquée par la chaleur sur le complexe de PSII est provoquée 
principalement par la rupture des complexes qui génèrent de l'oxygène (Mamedov et al., 
1993). Le dégagement  par la chaleur de deux ions de manganèse du faisceau de 
manganèse, qui catalyse l'oxydation d’H2O et le dégagement de l'oxygène moléculaire, 
a comme conséquence l'inactivation complète des complexes de dégagement 
d’oxygène. Ainsi la stabilité thermique des complexes de dégagement d’oxygène 
semble influencer le processus global de la photosynthèse à températures élevées. 
Les complexes de dégagement d'oxygène sont situés du côté de lumen du PSII et 
associé à trois ou quatre protéines extrinsèques. Ceci nous a menés à spéculer que la 
stabilité thermique des complexes de dégagement d'oxygène pourrait être importante 
pour la thermotolérance du PSII. 
Nous avons étudié si les différences entre les variétés et entre les deux traitements ont 
persisté pendant la récupération après le traitement thermique. La récupération de la 
fonction de PSII était évidente dans les plantes arrosées et non arrosées auparavant, 
mais les différences entre eux persistent, et étaient approximativement de la même 
grandeur juste après le traitement thermique, suggérant que les différences entre les 
deux traitements a persisté pendant le rétablissement suite à la contrainte due à la 
chaleur. 
La récupération des plantes après un stress thermique est un aspect important. Aït Baha 
ait eu une plasticité plus importante que les variétés Immouzzer et Lannaceur. Les 
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paramètres du rétablissement étaient moins prononcés pour Immouzzer. La variation 
des capacités de récupération entre les trois variétés a pu être en raison de la différence 
dans la sévérité des dommages du stress hydrique et thermique. Les résultats suggèrent 
que l’effet simultanée des stresses hydrique et thermique a été nuisible pour Immouzzer 
et Lannaceur et en particulier la variété Immouzzer susceptible au stress hydrique. 
La détection tôt du stress thermique est importante puisque l’effet de la température 
prolongé endommage habituellement les cellules. D'ailleurs, dans certains cas les 
dommages liés aux hautes températures peuvent seulement devenir visiblement évidents 
quand le stress concerné est enlevé.  À ce moment-là, les informations valables sur les 
premières réponses du processus photosynthétique aux facteurs défavorables peuvent 
être fournies par analyse de la fluorescence chlorophyllienne. Aït Baha qui est une 
variété tolérante au stress hydrique a récupéré plus rapidement à la suite du stress 
thermique à hautes températures comparé à une variété sensible (Immouzzer). Les 
variétés étudiées sont connues pour leur différence dans leur capacité de tolérer le stress 
hydrique et selon les résultats obtenus, l'appareil photosynthétique d’Aït Baha a 
présenté plus de tolérance au stress thermique alors que les variétés Immouzzer et 
Lannaceur moins. Immouzzer et Lannaceur ont montré une diminution marquée du 
rapport de FV/FM à 45 °C indiquant des dommages liés à l'efficacité photochimique de 
PSII et de la susceptibilité de ces deux variétés face aux hautes températures. 
Le climat Méditerranéen est caractérisé par des périodes plutôt longues de sécheresse en 
été et la température peut atteindre des seuils préjudiciables pour des processus 
physiologiques. 
La thermotolérance de PSII observée aux feuilles d’orge suggère que les effets 
protecteurs du fonctionnement de PSII, induit par le stress hydrique, puissent être 
associés aux plantes entières. L’augmentation de la thermotolérance de PSII des plantes 
soumises à un déficit hydrique a été observée auparavant par Srivastava et Strasser 
(1996) et Lu et Zhang (1999). Cependant, la tolérance thermique photosynthétique peut 
être définie à plusieurs niveaux. Nous avons employé le déclin de l'efficacité 
photochimique du photosystème II (PSII) en utilisant le rapport FV/FM (dépendant de la 
température en tant que paramètre de comparaison entre les variétés pour la tolérance 
thermique photosynthétique) ainsi que le trapping (TRo/RC).   
Nous avons observé que la variété Aït Baha a en plus de sa capacité de tolérer le stress 
hydrique (section précédente) une grande thermotolérance, elle a montré aussi une 
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capacité de s’adapter aux hautes températures. Ces possibilités sont reflétées sur la 
capacité de PSII à tolérer des hautes températures et au stress hydrique en interaction. 
Comme précédemment mentionné par Havaux (1993), l'effet le plus prononcé de la 
chaleur sur le transport d'électron dans des feuilles est l'inhibition de l'activité du 
complexe de dégagement de l'oxygène. OEC s’est montré le plus sensible à la contrainte 
due à la chaleur (Havaux, 1993, Yamane et al., 1998), il a été étudié si une 
augmentation de la thermostabilité de PSII des plantes soumises auparavant à un stress 
hydrique était associée à une augmentation de la thermostabilité du complexe OEC. Les 
résultats ont démontré que la plus grande thermostabilité de PSII induit par le stress 
hydrique a été liée à une augmentation de la thermostabilité de l'OEC, comme montré 
par l’aspect de la bande K dans les courbes de fluorescence et par les valeurs de 
TRo/RC.  
En outre, les centres de réaction de PSII sont l'un des emplacements des dommages 
induits par les hautes températures (Klinkovsky et Naus, 1994; Cao et Govindjee, 
1990). Les résultats de cette partie de thèse prouvent que la thermotolérance de PSII a 
été en partie aussi associée à une augmentation de la thermostabilité des centres de 
réaction actifs de PSII. Ceci est reflété dans le nombre des centres de réaction actifs de 
PSII, puisqu'on l'a observé par le modèle pipeline, que les hautes températures 
combinées avec un stress hydrique modéré induisent une plus petite augmentation de la 
proportion des centres de réaction inactifs de PSII des plantes. Cette étude semble 
soutenir l'hypothèse qu'une plus grande tolérance de PSII aux hautes températures a été 
impliquée dans plusieurs aspects fonctionnels de PSII, comme OEC et les centres de 
réaction. Ces résultats ont indiqué peut être que la variété Aït Baha a pu se protéger des 
conditions particulières utilisées dans cette étude. Cette variété est recommandée pour 
des régions chaudes.  
La thermotolérance de la variété d’Aït Baha pourrait être du à sa capacité de 
régénération de la protéine D1 et/ou la capacité élevée pour la dissipation d'énergie par 
l'intermédiaire du gradient de proton dans les thylacoids. Néanmoins, ces spéculations 
doivent être étudiées. Un des facteurs principaux déterminant la capacité des plantes de 
s'adapter aux différentes températures est leur capacité de modifier leurs constituants de 
membrane, afin de fonctionner normalement dans les nouvelles conditions. Les 
dommages dus à la chaleur aux biomembranes dans ces circonstances peuvent être les 
résultats de la synthèse et l'accumulation des composés protecteurs qui sont dans ou près 
des membranes. 
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Dans des conditions naturelles, plusieurs stresses coexistent fréquemment. Il pourrait 
que la combinaison de différents stresses environnementaux ait un effet antagoniste ou 
destructif sur la vitalité des plantes. La tolérance de PSII change essentiellement en 
raison de l'influence de divers facteurs environnementaux (Srivastava et Strasser, 1996).   
L’interaction par exemple entre un stress hydrique et la lumière a été étudiée 
auparavant, et elle a montré que la lumière a protégé le PSII exposé aux effets du stress 
hydrique (Srivastava et Strasser, 1996). Il est intéressant de noter que semblable au 
traitement du stress hydrique, la salinité mène également à une augmentation de la 
thermotolérance de PSII (Chen et al., 2004; Lu et al., 2002; Lu et al., 2003; Qiu et Lu, 
2003). Il a été constaté que quand la température était au-dessus du 45 °C, il y avait une 
plus petite diminution de l'efficacité maximale de la photochimie de PSII (FV/FM) dans 
des plantes de sorgho soumises à un stress salin que dans les plantes non soumises (Lu 
et Zhang, 1998). Suggérant que le traitement de stress hydrique et la salinité puissent 
avoir des mécanismes communs qui induisent une augmentation de la stabilité de PSII 
durant un stress thermique. Ces observations suggèrent l'existence des interactions 
antagoniques entre les stresses environnementaux, et que un stress peut augmenter la 
tolérance de la photosynthèse d’un autre stress superposé. 
La présente étude a montré l'existence d'une interaction antagoniste entre le stress 
hydrique et thermique. En effet, un déficit hydrique augmente la tolérance de la 
photochimie de PSII au stress thermique superposé (Dulai et al., 2005). Les données 
présentées illustrent la complexité des réponses photosynthétiques aux stresses 
environnementaux combinés. Cette étude se concentre sur l'antagonisme entre la 
température et le déficit hydrique, et prouve que leur combinaison a aboutit à des 
conséquences moins nuisibles sur la fonction in vivo de PSII que si les deux stresses ont 
été appliqués séparément.  
La stabilité de PSII au stress thermique est de grande importance ecophysiologique 
parce que les deux stresses sont habituellement combinés en plein champ. Havaux 
(1992) a proposé plusieurs mécanismes au sujet de la protection de PSII par le stress 
hydrique. Il a proposé que vu à la corrélation apparente entre la tolérance à la chaleur de 
PSII et les lipides de chloroplaste, le stress hydrique ait augmenté la stabilité de PSII 
face à la chaleur en renforçant l'interaction entre les protéines de PSII et les lipides. Ceci 
peut être réalisé par l'intermédiaire d’un changement en composition de lipide de la 
membrane de thylakoid. En outre, les changements de la thermotolérance de PSII ont 
été attribués aux changements de la composition de lipide et en acides gras des 
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membranes de thylakoid (Yordanov 1992). Kaiser (1984) a également rapporté que le 
potentiel osmotique élevé empêche partiellement la photosynthèse de l'inactivation aux 
hautes températures et il a suggéré que la concentration intracellulaire en sel pourrait 
être un agent important pour l'adaptation à la haute température. Ainsi, il est possible 
que la plus grande thermotolérance de PSII des plantes puisse être expliquée au moins 
partiellement par l'accumulation de ces composés protecteurs, tels que la glycine betaine 
et la proline, durant le déficit hydrique (De Ronde et al., 2004; Seemann et al., 1986)  
La glycine betaine et la proline, sont connus pour jouer un rôle en cours d'ajustement 
osmotique dans beaucoup de récoltes et peuvent s'accumuler dans des conditions de 
stresses environnementaux. Leur rôle principal est probablement d'isoler des cellules 
des plantes contre le stress hydrique en préservant l'équilibre osmotique, en stabilisant la 
structure des protéines principales telles que Rubisco, en protégeant l'appareil 
photosynthétique et en fonctionnant comme extracteurs de radical de l'oxygène. La 
glycine betaine, peut stabiliser le complexe de dégagement d’oxygène et protéger le 
complexe de dégagement d’oxygène, ainsi que le PSII, contre la contrainte due à la 
chaleur (Murata et al., 1992; Papageorgiou et Murata, 1995; Allakhverdiev et al., 1996).  
L'accumulation de la glycine betaine pourrait contribuer de manière significative à 
l'ajustement osmotique des chloroplastes, facilitant l'entretien du volume de chloroplaste 
et de la capacité photosynthétique au bas potentiel de l'eau des feuilles (Genard et al., 
1991). Elle retarde la perte de l'activité photosynthétique des chloroplastes isolés 
pendant le stress salin et protège les complexes de dégagement d’oxygène du 
photosystème II de la membrane de thylakoid qui empêchent l'effet des hautes 
températures (Papageorgiou et al., 1991, Murata et al., 1992).  
L’application extérieure de ces composés a été suggérée comme une approche 
alternative/additionnelle à la génétique pour améliorer la productivité de récolte sous un 
stress. Ainsi, le but de cette étude était de fournir des informations additionnelles sur 
l'application exogène de la proline et de la glycine betaine et de sa capacité de limiter 
des effets inhibiteurs des hautes températures. 
Actuellement, il est insuffisant pour lier n'importe lequel de ces mécanismes au 
phénomène de la thermotolérance augmenté de PSII des plantes adaptées au stress 
hydrique. Les mécanismes exacts pour la thermotolérance de PSII induit par le stress 




III. 5. Conclusions  
 
Cette étude s'est focalisée sur l'utilisation de la fluorescence chlorophyllienne à étudier 
les réponses des plants photosynthétiques aux hautes températures et l'évaluation 
quantitative rapide de la sensibilité aux hautes températures de l'appareil 
photosynthétique. 
La thermostabilité de PSII des différentes variétés a été examinée en analysant la 
fluorescence chlorophyllienne. Dans cette étude, la contrainte due à la chaleur a eu un 
effet significatif sur le φPo, indiquant que PSII était plus sensible à la contrainte due à la 
chaleur. La thermostabilité des centres de réaction de PSII peut être associée à l'OEC de 
PSII, comme reflété par l’étape K prononcée dans les courbes polyphasiques de la 
cinétique de la fluorescence.  
La photosynthèse s'est avéré le lieu  principal des dommages des hautes températures et 
le PSII dans l'appareil photosynthétique semble être le plus sensible à la chaleur. Une 
adaptation de PSII aux hautes températures chez les plantes soumises au stress 
hydrique, avec une thermotolérance de PSII, est de grande importance physiologique 
parce que ceci peut aider à améliorer le métabolisme photosynthétique à la contrainte de 
la chaleur. Dans ce sens, la thermotolérance de PSII des plantes adaptées au stress 
hydrique peut être vue comme une stratégie de survie très importante pour les plantes en 
particulier dans des régions arides et de semi-aride où le stress hydrique est souvent 
accompagné de hautes températures. . 
L'application exogène de la proline et de la glycine betaine a amélioré la réponse des 
plantes au stress thermique à 45 °C par rapport au contrôle. Le rôle de la glycine betaine 


























































IV. Discussion et conclusion générale  
 
Le but principal du travail présenté dans cette thèse de doctorat est d'augmenter la 
connaissance au sujet de la variation de la fluorescence chlorophyllienne sous deux 
contraintes à savoir le déficit hydrique et les hautes températures ainsi que caractériser 
les différentes réponses de dix variétés d’orge soumises à ces deux types de stress et de 
leurs interaction.  
L’utilisation des données de la fluorescence chlorophyllienne pour la détection de stress 
s’inscrit dans l’objectif scientifique d’assurer le suivi de la croissance des plantes. Il est 
essentiel d’évaluer le potentiel de la fluorescence chlorophyllienne pour détecter les 
réponses des différentes variétés.  
Cette thèse suggère d’intégrer d’autres données (physiologiques ou agronomiques) aux 
études portant sur les variations de la fluorescence chlorophyllienne chez les plantes. 
Ceci permet de comprendre les corrélations des données de la fluorescence et les autres 
données. Les indices de la fluorescence chlorophyllienne semblent être les plus 
prometteurs pour une détection rapide et in vivo du stress selon nos résultats.  
La caractérisation des plantes par la fluorescence chlorophyllienne est basée sur 
l'extraction d'un certain nombre de détails et de paramètre de chaque courbe 
OLKJIGHP, et les utiliser comme un dispositif dans l’identification d’un modèle. 
Le paramètre le plus populaire dérivé de la courbe de Kautsky est celui du rendement 
quantique maximale de la  photochimie primaire φPo (= 1- Fo/FM = FV/FM = flux de 
traping/flux d’absorption) un statut physiologique d'une plante qui est exposée à de 
divers facteurs de stress, et il l’a été employé aussi pour mesurer l'effet des inhibiteurs 
du photosystème II (PSII) (Christensen et al., 2003). Beaucoup d'études ont seulement 
employé ce rapport (FV/FM) comme paramètre pour examiner la tolérance et la réponse 
des plantes au stress (Neuner et Larcher, 1990; Fracheboud et al., 1999). Cependant, 
dans notre étude le rapport FV/FM est souvent peu sensible au stress hydrique et pas 
toujours un paramètre approprié pour différencier entre les variétés en ce qui concerne 
leur tolérance et leur réaction sous un déficit hydrique.  
Un déclin de FV/FM a été souvent interprété comme une photoinhibition. Cette limite est 
quelque peu problématique parce qu'un déclin de FV/FM peut résulter d'un certain 
nombre de différents processus, dont certains sont aisément réversibles et non indicatifs 
des dommages de l’appareil photosynthétique, et d'autres qui sont lentement réversibles. 
La difficulté surgit en appliquant cette définition dans les études où il ne peut pas être 
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possible de déterminer si le déclin de FV/FM résulte des processus aisément réversibles 
ou lentement réversibles ou quand ce déclin est un résultat des processus qui incluent 
des mécanismes de photoprotection.  
Strasser et al., (2004) ont démontré l'avantage d'employer un certain nombre de 
paramètres de fluorescence dérivés de la fluorescence chlorophyllienne pour évaluer la 
fonction de PSII, plutôt que d'employer seulement un paramètre simple tel que le 
rapport FV/FM. Nous pourrions d'une façon convaincante démontrer la grande variation 
entre les variétés d’orge vis-à-vis de leur tolérance au déficit hydrique en utilisant 
plusieurs paramètres. Par l’analyse de la formes des courbes la fluorescence 
chlorophyllienne ainsi que les paramètres dérivés par le JIP-test, nous avons déterminé 
l'effet du déficit hydrique entre autre sur l’index de performance (PI), un paramètre très 
sensible au stress hydrique. Le PI prend en compte trois mesures fonctionnelles 
principales de l'activité photosynthétique par centre de réaction de PSII, à savoir 
l’absorption photochimique d'énergie, le trapping de l'énergie d'excitation, et conversion 
de l'énergie d'excitation en transport d'électron. L'effet du stress hydrique sur le PI a été 
la base pour définir dans ce travail un nouveau paramètre nommé index de déficit 
hydrique (DFI, drought factor index), ce nouveau paramètre a permis d’évaluer la 
sensibilité au stress hydrique de chaque variété pendant une période de deux semaines. 
Cet index a varié dans nos résultats entre 0.19 et -0.22 et on a pu différencier et classer 
les différentes réponses des dix variétés concernant le déficit hydrique.  
Le DFI a été développé dans le but de différencier la tolérance des variétés au stress 
hydrique. En effet, Les DFIs calculés des variétés s'est corrélé avec leur tolérance 
connue vis-à-vis de stress hydrique. On a identifié les variétés ayant la même tolérance 
en plein champ. Nous proposons l'utilisation du PI et du DFI comme des indicateurs 
sensibles au stress hydrique. Ces index ont pu également être de grande valeur comme 
outils de selection pour la tolérance d'autres espèces sous un stress hydrique. 
Les possibilités des plantes à récupérer après un stress sont des caractéristiques 
importantes qui permettent aux plantes de survivre dans des conditions défavorables. Il 
dépend de l'adaptabilité des plantes à leur environnement et de leur plasticité vis-à-vis 
des dommages que les stresses peuvent causés d’une manière réversible ou irréversible. 
Les dommages liés à l’appareil photosynthétique provoqué, par le stress hydrique et 
thermique sont reliés principalement au PSII (Krause, 1988) et mènent à l'inactivation 
du transport d'électron et le OEC. Aro et al. (1993) a suggéré que c’est la protéine D1 
qui règle le cycle de dégagement d’oxygène du PSII en conditions de stress. 
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La dénaturation thermique de PSII est liée aux changements physiques qui se produisent 
dans les lipides des membranes de thylakoid et qui sont susceptibles de changer des 
interactions entre les protéines et les  lipides (Gounaris et al., 1984; Havaux, 1992). Par 
conséquent, il cause un changement conformationnel des protéines des thylakoides. 
Dans la nature, nous observons habituellement une action combinée des différents 
facteurs de stress, qui peuvent avoir comme conséquence l'intensification, le 
recouvrement ou l'inversion de l'effet de stress en question (Osmond et al., 1987). Dans 
notre étude, le stress hydrique a nettement modifié les réponses des plantes superposées 
par le stress thermique au niveau de PSII. La thermostabilité de PSII a augmenté dans 
des feuilles exposées aux stress hydrique comme vu dans la deuxième partie. Dans une 
étude précédente, le traitement thermique à 42 °C dans l'obscurité a causé l'inhibition 
complète et irréversible de PSII dans des feuilles bien arrosées de tomate et a eu comme 
conséquence une réduction réversible de l'efficacité photochimique de PSII des feuilles 
soumises au stress hydrique. Dans ce cas-ci, le stress a induit un décalage de plus que 
+5 °C dans la résistance du PSII évaluée sur la base du rendement quantique maximale 
de la photochimie primaire (Havaux, 1992). La plus grande stabilité de PSII à la chaleur 
superposée par un stress hydrique est de grande importance ecophysiologique parce que 
les deux stresses sont habituellement combinés en plein champ. 
Le système d'osmorégulation est l’une des réponses défensives des plantes face aux 
stresses abiotiques tels que le stress salin, le déficit hydrique, les hautes températures et 
les intensités élevées de la lumière (Delauney et Verma 1993, Rhodes et Hanson 1993, 
Bohnert et al., 1995). Les osmoregulateurs comme la proline et la glycine betaine jouent 
un rôle important dans l'ajustement et la stabilisation osmotiques des cellules des 
plantes (Hare et al., 1998, Hasegawa et al., 2000). Dans notre étude, L'application 
exogène de la proline et de la glycine betaine a amélioré la réponse des plantes au stress 
thermique à 45 °C par rapport au contrôle. Le rôle de la glycine betaine et la proline a 
été observé particulièrement dans la protection de l’OEC ce qui est en concordance avec 
des résultats précédentes (Papageorgiou et Murata, 1995, Mamedov et al., 1991, 1993, 
Papageorgiou et al., 1991; Stamatakis et Papageorgiou, 1993; Williams et Gounaris, 
1992; Nishiyama et al., 1993; Allakhverdiev et al., 1996; De Ronde et al., 2004). En 
plus de son effet protecteur sur le complexe de dégagement d’oxygène, il pourrait que 
ces deux osmolytes soient impliqués dans la protection des centres de réaction (RC) de 
PSII comme il a été rapporté par Allakhverdiev et al. (1996, 1999).  
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Les plantes croissant dans des climats arides et de semi-arides font face souvent à un 
certain degré de déficit hydrique et aux hautes températures. Par conséquent, les plantes 
ont développé divers mécanismes pour augmenter leur tolérance y compris des systèmes 
bien développés de racine et certaines morphologies de feuille (Kozlowski et Pallardy, 
2002). Dans notre étude, on a constaté qu’un déficit hydrique a causé une diminution de 
la longueur de racine ainsi que leur poids sec des parties aérienne et racinaire des 
plantes, en plus de la diminution de la croissance de feuille et de la quantité des feuilles 
en chlorophylle. Par conséquent, c’est le rendement qui est affecté. 
Le fait que la fonction de PSII est l'un des paramètres photosynthétiques les plus 
sensibles à la chaleur, une augmentation de la thermotolérance des appareils 
photosynthétiques des feuilles stressées est d’une grande importance physiologique 
parce que les plantes d’orge sont cultivées dans les régions hostiles et souffrent 
simultanément du stress à hautes températures et du déficit hydrique pendant leur saison 
de croissance. En résumé: 
¾ Le stress thermique inactive le OEC 
¾ Le stress hydrique crée une protection contre le stress thermique. Il est possible 
que le stress hydrique induise le grouping, ce qui stabilise le PSII (bande L) 
¾ L’inhibition de l’OEC est compensée par la proline et d’autres donneurs 
d’électron. 
¾ Les électrons du QA- peuvent aller vers QB (cercle blanc dans modèle de 
pipeline) ou retomber vers Y (cercles noirs dans le modèle de pipeline) formant 
des heat sink centers. 
Dans la figure IV.1, on a résumé l’effet du stress hydrique et de la température sur le 
photosystème II. La sécheresse est le stress abiotique le plus important limitant la 
productivité des récoltes autour du monde (Boyer, 1981). La tolérance au déficit 
hydrique ou à la sécheresse est un trait complexe. Les mécanismes génétiques et 
physiologiques qui conditionnent son expression sont mal compris. Elle est l'un des 
traits agronomiques les plus difficiles et apparemment la plus insurmontable à 
caractériser et à étudier. L’amélioration de la production agricole est un défi pour des 
scientifiques de nos jours.  
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Figure IV.1. Rôle des osmolytes dans la protection du PSII, L’inhibition de l’OEC est compensée par la proline et d’autres donneurs 
d’électron. La constante de vitesse proche de kY est plus grande que celle proche du OEC (kw). 
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L'investissement dans la recherche pour développer de nouveaux cultivars et adapter 
aux conditions climatiques changeantes, est une option prometteuse. Les données 
obtenues au cours de cette thèse ont permis de formuler des modèles de réponse de la 
tolérance et de mise au point des indices biophysiques pour décrire la tolérance au stress 
hydrique des différentes variétés, par l’émission de la fluorescence chlorophyllienne. 
Ces indices permettront de formuler des hypothèses sur l’utilisation des ressources, sur 
la capacité productive et sur la résistance des espèces cultivées. Ils pourront être utilisés 
du point de vu technico-scientifique pour prévoir les variations des réponses des 
variétés agricoles. 
L’utilisation des paramètres de la fluorescence chlorophyllienne comme indicateurs de 
tolérance au stress hydrique et aux hautes températures permettront de définir les 
méthodologies pour la classification par l’efficacité photosynthétique aux différents 
stades de développement des plantes des génotypes selon leur tolérance au stress. 
L’analyse quantitative des réponses en relation avec le stress hydrique et aux hautes 
températures permet d’évaluer la capacité d’adaptabilité des génotypes.  
Il est évident que l’application de la fluorescence chlorophyllienne au champ sera 
confrontée à certains défis (la variation du climat, l’effet de plusieurs stresse 
simultanément, la variabilité des types de sols, etc.) ainsi qu’aux défis d’ordre 
techniques tel que l’adaptation à l’obscurité. Afin de diminuer l’effet de ces différents 
paramètres, une banque de données est indispensable sur les mesures de diverses 
variétés sous divers climat et au long de leurs stades végétatifs. Dans ce but, il est 
possible d’évaluer le potentiel de la fluorescence pour la détection du stress au champ et 
tester les différents modèles de mesure. 
Cette thèse a donc permis de confirmer le potentiel de la fluorescence chlorophyllienne 
pour la détection de stress hydrique et thermique en plus de développer des indices 
biophysiques basés sur des mesures de la fluorescence chlorophyllienne et de conclure 
que les mesures de fluorescence sont essentiels pour tester les potentialités 









Al-Khatib, K., G.M., Paulsen. 1999. High-temperature effects on photosynthetic 
processes in temperate and tropical cereals. Crop Sci. 39, 119-125. 
 
Allakhverdiev, S.I., Y.M., Feyziev, A., Ahmed, H., Hayashi, J.A., Aliev, V.V., 
Klimov, N., Murata, R., Carpentier. 1996. Stabilization of oxygen evolution and 
primary electron transport reactions in photosystem II against heat stress with 
glycinebetaine and sucrose. J. Photochem. Photobiol. 34, 149-157. 
 
Almansouri, M., J.M., Kinet, S., Lutts. 2001. Effect of salt and osmotic stresses on 
germination in durum wheat (Triticum durum). Plant and Soil 231, 243-254. 
 
Amuyunzu, P.A., J.A., Chweya, Y., Rosngartner, S., Mendlinger. 1997. Effect of 
different temperature regimes on vegetative growth of melon plants. Afr. Crop 
Sci. 5, 77-86. 
 
Appenroth, K.J., J., Stöckel, A., Srivastava, R.J., Strasser. 2001. Multiple effects of 
chromate on the photosynthetic apparatus of Spirodela polyrhiza as probed by 
OJIP chlorophyll a fluorescence measurements. Env. Poll. 115, 49-64. 
 
Araus, J.-L., T., Amaro, Y., Zuhair, M.M., Nachit. 1997. Effect of leaf structure and 
water status on carbon isotope discrimination in field-grown durum wheat. Plant 
Cell Environ. 20, 1484-1494. 
 
Araus, J.L., T., Amaro, J., Voltas, H., Nakkoul, M.M., Nachit. 1998. Chlorophyll 
fluorescence as a selection criterion for grain yield in durum wheat under 
Mediterranean conditions. Field Crop. Rese. 55, 209-223. 
 
Araus J.L, G.A., Slafer, M.P., Reynolds, C., Royo. 2002. Plant breeding and drought 
in C3 cereals: what should we breed for? Ann. Bot. 89, 925–940. 
 
Aro, E.M., I., Virgin, B., Andersson. 1993. Photoinhibition of photosystem II. 
Inactivation, protein damage and turnover. Biochim. Biophys. Acta, 1143, 113–
134. 
 
Barber, J., E., Morris, C., Büchel.  2000. Revealing the structure of the photosystem 
II chlorophyll binding proteins, CP43 and CP47. Biochim. Biophys. Acta, 1459, 
239-247. 
 
Belkhodja, R., F., Morales, A., Abadia, J., Góez-Aparisi, J., Abadia. 1994. 
Chlorophyll fluorescence as a possible tool for salinity tolerance screening in 
barley (Hordeum vulgare L.). Plant Physiol. 104, 667-673. 
 
Bennett, J. 1991. Protein phosphorylation in green plant chloroplasts. Annu. Rev. Plant 
Physiol. Plant Mol. Biol. 42, 281–311. 
 
Bertamini, M., N., Nedunchezhian, 2003. Photoinhibition of photosynthesis in mature 
and young leaves of grapevine (Vitis vinifera L.). Plant Sci. 164, 635-644. 
  158
 
Blum, A., A., Ebercon. 1980, Cell membrane stability as a measure of drought and heat    
tolerance in wheat, Crop Sci. 21, 43–47. 
 
Blunden, G., M. H. Yang, G. Janicsak, I. Mathe, A. Carabot-Cuervo, M. H. Yang. 
1999. Betaine distribution in Amaranthaceae. Biochem. Syst. Ecol. 27, 87-92. 
 
Bohnert, H.J., D.E., Nelson, R.G., Jensen. 1995. Adaptations to environmental 
stresses. Plant Cell. 7, 1099–1111.  
 
Boyer, J.S. 1982. Plant productivity and environment. Sciences, New series. 218, 443-
448. 
 
Bukhov, N.G., P., Mohanty. 1999. Elevated temperature stress effects on 
photosystems: characterization and evaluation of nature of heat induced 
impairments. In: Concepts in photobiology: photosynthesis and 
photomîrphogenesis, Eds. G.S. Singhal, G. Renger, S.K. Sopory, K-D. Irrang, 
Govindjee, New Delhi, 617–648. 
 
Bussotti, F., G., Agati, R., Desotgiu, P., Matteini, C., Tani. 2005. Ozone foliar 
symptoms in woody plant species assessed with ultrastructural and fluorescence 
analysis. New Phytologist 166, 941–955. 
 
Cao, J., Govindjee. 1990. Chlorophyll a fluorescence transient as an indicator of active 
and inactive photosystem II in thylakoid membranes. Biochim. Biophys. Acta. 
1015, 180-188. 
 
Clark, A.J., W., Landolt, J., Bucher, R.J., Strasser, 2000. Beech (Fagus silvatica) 
response to ozone exposure assessed with chlorophyll a fluorescence performance 
index. Environ. Pollut. 109, 501-507. 
 
Cornic, G., J.L., Le Gouallec, J.M., Briantais, M., Hodges. 1989. Effect of 
dehydration and high light on photosynthesis of two C, plants (Phaseolus vulgaris 
L. and Elatostema repens (Lour.) hall f.). Planta 177, 84-90. 
 
Cornic, G., C., Fresneau. 2002. Photosynthetic carbon reduction and carbon oxidation 
cycles are the main electron sinks for photosystem II activity during a mild 
drought. Ann. Bot. 89, 887-894. 
 
Chen H.X.; Li W.J.; An S.Z.; Gao H.Y. 2004. Characterization of PSII 
photochemistry and thermostability in salt-treated Rumex leaves. J. Plant Physiol.  
161, 257-264. 
 
Christensen, M.G., H.B., Teicher, J.C., Streibig. 2003. Linking fluorescence 
induction curve and biomass in herbicide screening. Pest Manag. Sci. 59, 1303-
1310. 
 
Cramer, W.A.,  G.M., Soriano,  M., Ponomarev,  D., Huang,  H., Zhang,  S.E., 
Martinez,  J.L., Smith. 1996..Some new structural aspects and old controversies 
  159
concerning the cytochrome b6f complex of oxygenic photosynthesis. Annu. Rev. 
Plant Physiol. Plant Mol. Biol. 47, 477-508.  
 
Cruz, J.A., B.A., Salbilla, A., Kanazawa, D.M., Kramer. 2001. Inhibition of 
plastocyanin to P700+ electron transfer in Chlamydomonas reinhardtii by 
hyperosmotic stress. Plant Physiol. 127, 1167-1179. 
 
Dekker, J.P., E.J., Boekem. 2005. Supramolecular organization of thylakoid 
membrane proteins in green plants. Biochim. Biophys. Acta, 1706, 12-39. 
 
Delauney, A.J., D.P.S., Verma. 1993. Proline biosynthesis and osmoregulation in 
plants. Plant J. 4, 215-223. 
  
Demmig-Adams, B., W.W., Adams. 1996. Xanthophyll cycle and light stress in 
nature: Uniform response to excess direct sunlight among higher plant species. 
Planta 198, 460-470. 
 
Deniau, C., Rappaport, F. 2000. New insights on the proton pump associated with 
cytochrome b6f turnovers from the study of H/D substitution effects on the 
electrogenicity and electron transfer reactions. Biochemistry 39, 3304-3310. 
 
De Ronde, J.A., W.A., Cress, G.H.J., Krüger, R.J., Strasser, J., Van Staden. 2004. 
Photosynthetic response of transgenic soybean plants, containing an Arabidopsis 
P5CR gene, during heat and drought stress. J. Plant. Physiol. 161, 1211-1224. 
 
De Weerd, F.L., I.H.M., Van Stokkum, H., Van Amerongen, J.P., Dekker, R., Van 
Grondelle. 2002. Pathways for Energy Transfer in the Core Light-Harvesting 
Complexes CP43 and CP47 of Photosystem II. Biophysical J. 82, 1586–1597. 
 
Dulai, S., I., Molnár, J., Prónay, M., Marschall, Á., Csernák, R., Tarnai, M., 
Molnár-Láng. 2005. Effects of drought on thermal stability of photosynthetic 
apparatus in bread wheat and in Aegilops species originating from various 
habitats. Acta Biologica Szegediensis. 49 (1-2), 215-217. 
 
Duysens, L., N.,M., Sweers, H.,E., 1963. Mechanism of two photochemical reactions 
in algae as studied by means of fluorescence. In: Japanese Society of Plant 
Physiologists (eds) Studies on Microalgae and Photosynthetic Bacteria, pp 353–
372. University of Tokyo Press, Tokyo 
 
El Jaafari, S., R., Paul. 1993. Accumulation foliaire de proline et résistance à la 
sécheresse chez le blé (Triticum aestivum L.). Arch. Int. Physiol. Biochem. 
Biophys. 101, B8. 
 
El Madidi, S., B., El Baroudi, F., Bani Aameur. 2004. Effects of salinity on 
germination and early growth of barley (Hordeum vulgare L.) cultivars. Int. J. 
Agri. Biol 6, 767-770. 
 
El Madidi, S., Z., Diani, F., Bani Aameur. 2005. Variation of agro-morphological 
characters in Moroccan barley landraces under near optimal and drought 
conditions. Genet. Res. Crop. Evol. 52, 831-838. 
  160
Epitalawage, N., P., Eggenberg, R.J., Strasser. 2003. Use of fast chlorophyll a 
fluorescence technique in detecting drought and salinity tolerant chickpea (Cicer 
arietinum L.) varieties. Archs. Sci. Genève. 56, 79-93. 
 
Epron, D. 1997. Effects of drought on photosynthesis and on the thermotolerance of 
photosystem II in seedlings of cedar (Cedrus atlantica and C. libani). J. Exp. Bot. 
48, 1835-1841. 
 
Erickson, R.O., F.J., Michelini. 1957. The plastochron index. Am. J. Bot. 44, 297–
305. 
 
Eullaffroy, P., R., Salvetat, F., Franck, R., Popovic. 1995. Temperature dependence 
of chlorophyll(ide) spectral shifts and photoactive protochlorophyllide 
regeneration after flash in etiolated barley leaves. Photochem. Photobiol. 62, 751-
756. 
 
Feller, U., S.J., Crafts-Brandner, M.E., Salvucci. 1998. Moderately high 
temperatures inhibit ribulose-1,5-bisphospate carboxylase/oxygenase (Rubisco). 
Activase-mediated activation of Rubisco. Plant Physiol. 116, 539–546. 
 
Ferreira, K.N., T,M., Iverson, K., Maghlaoui, J., Barber, S., Iwata. 2004. 
Architecture of the photosynthetic oxygen-evolving center. Science 303, 19 1831-
1837. 
 
Force, L., C., Critchley,  J.J.S., Van Rensen. 2003. New fluorescence parameters for 
monitoring photosynthesis in plants. Photosynth. Rese. 78, 17-33. 
 
Forster, B.P., R.P., Ellis, J., Moir, V., Talamè, M.C., Sanguineti, R., Tuberosa, D., 
This, B., Teulat-Merah, I., Ahmed, S.A.E., Mariy, H., Bahri, M., El-Ouahabi, 
N., Zoumarou-Wallis, M., EL-Fellah, M., Ben Salem. 2004. Genotype and 
phenotype associations with drought tolerance in barley tested in North Africa. 
Anna. Appl. Biol. 144, 157-168. 
 
Foyer, C.H., M., Lelandais, K.J., Kunert. 1994. Photooxidative stress in plants. 
Physiol. Plant. 696.   
 
Foyer C.H, P., Descourvieres, K.J., kunert. 1994. Protection against oxygen radicals: 
an important defence mechanism studied in transgenic plants. Plant Cell Environ. 
17, 507-523.  
 
Fracheboud, Y., P., Haldimann, J., Leipner, P., Stamp. 1999. Chlorophyll 
fluorescence as a selection tool for cold tolerance of photosynthesis in maize (Zea 
mays L.). J. Exp. Bot. 50, 1533-1540. 
 
Fritsche, O., W., Junge. 1996. Chloroplast ATP synthase: the clutch between proton 
flow and ATP synthesis is at the interface of subunit γ and CF1. Biochim. 
Biophys. Acta. 1274, 94-100. 
 
Gadallah, M.A.A. 1999. Effects of proline and glycinebetaine on Vicia Faba 
Responses to Salt Stress. Biol. Plant. 42, 249-257. 
  161
Genard, M., D., Lanusse, F., Béreyziat. 1991. Ressources en mais et stationnement 
hivernal des grues cendreÂes (G. grus) dans le sud-ouest de la France. Can. J. 
Zool. 69, 2295-2299. 
 
Giardi, M.T., A., Cona, B., Geiken, T., Kucera, J., Masoj´idek, A.K., Mattoo. 1996. 
Long-term drought stress induces structural and functional reorganization of 
Photosystem II. Planta. 199, 118–125. 
 
 
Gounaris, K., A.R.P., Brain, P.J., Quinn, W.P., Williams. 1984. Structural 
reorganisation of chloroplast thylakoid membranes in response to heat stress. 
Biochim. Biophys. Acta, 766, 198-208. 
 
Gorham, J. 1996. Glycine betaine is a major nitrogen-containing solute in the 
Malvaceae. Phytochemistry 43, 367-369. 
 
Govindjee.1995. Sixty-three years since Kautsky: chlorophyll a fluorescence. Aust. J. 
Plant Physiol. 22, 131-160. 
 
Granier, C., F., Tardieau. 1998. Spatial and temporal analysis of expansion and cell 
cycle in sunflower leaves. Plant Physiol. 116, 991-1001. 
 
Gravano, E., F., Bussottia, R.J. ,Strasser, M., Schaub, K., Novak, J., Skelly, C., 
Tani. 2004. Ozone symptoms in leaves of woody plants in open-top chambers: 
ultrastructural and physiological characteristics. Physiol. Plant.121, 620–633.  
 
Guenther, J., A., Melis. 1990. The physiological significance of photosystem I1 
heterogeneity in chloroplasts, Photosynth. Res. 23, 105-109. 
 
Guissé, B., A., Srivastava, R.J., Strasser. 1995a. The polyphasic rise of the 
chlorophyll a fluorescence (OKJIP) in heat-stressed leaves. Archs. Sci. Genève 
48, 147-160. 
 
Guissé, B., A., Srivastava, R.J., Strasser. 1995b. Effect of high temperature and water 
stress on the polyphasic chlorophyll a fluorescence transient of potato leaves. In: 
Mathis P (ed) Photosynthesis: From Light to the Biosphere, Vol IV, pp 913–916. 
Kluwer Academic Publishers, Dordrecht, the Netherlands. 
 
Hare, P.D., W.A., Cress, J., Van Staden. 1998. Dissecting the roles of osmolyte 
accumulation during stress. Plant, Cell Environ. 21, 535-553. 
 
Hare, P.D., W.A. Cress. 1997. Metabolic implications of stress-induced proline 
accumulation in plants. Plant Growth Regul. 21, 79-102. 
 
Hasegawa, P.M., R.A., Bressan, J.K., Zhu, H.J., Bohnert. 2000 Plant cellular and 
molecular responses to high salinity. Annu. Rev. Plant Physiol. Plant Mol. Biol. 
51, 463-499. 
 
Havaux, M., M., Ernez, R., Lannoye. 1988. Sélection de variété de blé dur (Triticum 
durum Desf.) et de blé tendre (Triticum aestivum L.) adaptées à la séchresse par la 
  162
mesure de l’extinction de la fluorescence de la chlorophylle in vivo. Agronomie 8, 
193-199. 
 
Havaux, M. 1993. La fluorescence de la chlorophylle in vivo: Quelques concepts 
appliqués à l’étude de la résistance de photosynthèse aux contraintes de 
l’environnement. Dans : Tolérance à la Sécheresse des Céréales en Zone 
Méditerranéenne. Diversité Génétique et Amélioration Variétale, Montpellier 
(France), 15-17 décembre 1992. Les Colloques de l’INRA, 64, 19-29. 
 
Havaux, M., F., Tardy. 1996. Temperature-dependent adjustment of the thermal 
stability of photosystem II in vivo: possible involvement of xanthophyllcycle 
pigments. Planta. 198, 324-333. 
 
Heckenberger, U., U., Roggatz, U., Schurr. 1998. Effect of drought stress on the 
cytological status in Ricinus communis. J. Exp. Bot. 49, 181–189. 
 
Heitholt, J.J., R.C., Johnson, D.M., Ferris. 1991. Stomatal limitation to carbon 
dioxide assimilation in nitrogen-and drought-stressed wheat. Crop Sci. 31, 135-
139.  
 
Hermans, C., M., Smeyers, R.M., Rodriguez, M., Eyletters, R.J., Strasser, J.P., 
Delhaye. 2003. Quality assessment of urban trees: A comparative study of 
physiological characterisation, airborne imaging and on site fluorescence 
monitoring by the OJIP-test. J. Plant Physiol. 160, 81-90.  
 
Hippler, M., R., Ratajczak, W., Haehnel. 1989. Identification of the plastocyanin 
binding subunit of photosystem I. FEB. 250, 280-284.  
 
Hikosaka, K., Ishikawa, K., Borjigidai, A., Muller, O., Onoda Y. 2006. Temperature 
acclimation of photosynthesis: mechanisms involved in the changes in 
temperature dependence of photosynthetic rate. J. Exp. Bot.  57, 291–302. 
 
Hope, A.B.. 2005. Electron transfers amongst cytochrome f, plastocyanin and 
photosystem I: kinetics and mechanisms. Biochim. et Biophys. Acta 1456, 5-26. 
 
Hormann, H., C., Neubauer, U. Schreiber. 1994. On the relationship between 
chlorophyll fluorescence quenching and the quantum yield of electron transport in 
isolated thylakoids. Photosynth. Res. 40, 93-106. 
 
Horton, P., A., Ruban. 2005. Molecular design of the photosystem II light-harvesting 
antenna: photosynthesis and photoprotection. J. Exp. Bot. 56, 365-373. 
 
Hsu, S.Y., Y.T. Hsu, C.H. Kao. 2003. The effect of polyethylene glycol on proline 
accumulation in rice leaves. Biol. Plant. 46, 73–78. 
 
Jiang, C.D., G.M., Jiang, X., Wang, L.H., Li, D.K, Biswas, Y.G., Li. 2006. Enhanced 
photosystem 2 thermostability during leaf growth of elm (Ulmus pumila) 
seedlings. Photosynthetica 44, 411-418. 
  163
Joliot, P., A., Joliot. 2002. Cyclic electron transfer in plant leaf. Proc. Natl. Acad. Sci. 
U. S. A. 99, 10209–10214. 
Joliot, P., A., Joliot. 2006. Cyclic electron flow in C3 plants. Biochim. Biophys. Acta 
1757, 362-368. 
Jordan, P., P., Fromme, H.T.,Witt, O., Klukas, W., Saenger, N., Krauss. 2001. 
Three-dimensional structure of cyanobacterial photosystem I at 2.5AÊ resolution 
Nature 411, 909-917. 
 
Kaiser, W.M. 1984. Response of photosynthesis and dark CO2 fixation to light, CO2 
and tzemperature in leaf slices under osmotic stress. J. Exp. Bot. 35, 1145-1155. 
 
Kautsky, H, A., Hirsch. 1931. "Neue versuche zur kohlenfäure-assimilation" 
Naturwissenschaften 19, 964 
 
Katoh, S. 2003. Early research on the role of plastocyanin in photosynthesis. 
Photosynth. Res. 76, 255–261. 
 
Ke, B. 2001. The transient intermediate electron acceptor of photosystem II, 
pheophytin. In B Ke, ed, Photosynthesis: Photobiochemistry and Photobiophysics, 
Vol. 10. Kluwer Academic Publishers, Dordrecht, The Netherlands, pp 305-322 
 
Kitao, M., T.T., Lei, T., Koike, H., Tobita, Y., Maruyama, Y., Matsumoto, L.H., 
Ang. 2000. Temperature response and photoinhibition investigated by chlorophyll 
fluorescence measurements for four distinct species of dipterocarp tree. Physiol. 
Plant.109, 284 -290. 
 
Kicheva, M.I., T.D., Tsonev, L.P., Popova. 1994. Stomatal and non-stomatal 
limitations to photosynthesis in two wheat cultivars subjected to water stress. 
Photosynthetica 30, 107-116. 
 
Klinkovsky, T., J., Naus. 1994. Sensitivity of the relative Fpl level of chlorophyll 
fluorescence induction in leaves to the heat stress. Photosynth. Res. 39, 201-204. 
 
Kok, B. B., Forbush, M., McGloin. 1970. Cooperation of charges in photosynthetic 
oxygen evolution. I. A linear four-step mechanism. Photochem. Photobiol. 11, 
457-475. 
 
Kozlowski, T.T., S.G., Pallardy. 2002. Acclimation and adaptive responses of woody 
plants to environmental stresses. Bot. Rev. 68, 270-334. 
 
Krause, G.H. 1988. Photoinhibition of photosynthesis. An evaluation of damaging and 
protective mechanisms. Physiol. Plant. 74, 566-574. 
 
Krause, G.H., E., Weis. 1991. Chlorophyll fluorescence and photosynthesis: the basics. 
Ann. Revi. Plant Physiol. Plant Mol. Biol. 42, 313-349. 
 
  164
Krüger, G.H.J., M., Tsimilli-Michael, R.J., Strasser. 1997. Light stress provokes 
plastic and elastic modifications in structure and function of photosystem II in 
camellia leaves. Physiol. Plant. 101, 265-277. 
Lazár, D., P., Ilík, J., Nauš. 1997. An appearance of K-peak in fluorescence induction 
depends on the acclimation of barley leaves to higher temperatures. J. Lumen. 72-
74, 595-596. 
 
Lazár, D. 1999. Chlorophyll a fluorescence induction. Biochim. Biophys. Acta. 1412, 
1-28. 
 
Lebkuecher, J.G., K.A., Haldeman, C.E., Harris, S.L., Holz, S.A., Joudah, D.A., 
Minton. 1999. Development of photosystem II activity during irradiance of 
etiolated Helianthus seedlings, Am. J. Bot. 86,1087-1092. 
 
Leegood R.C., T.D., Sharkey, S., Von Caemmerer. 2000. Photosynthesis: Physiology 
and Metabolism, Advances in Photosynthesis Vol 9 Kluwer Academic Publishers 
Dordrecht, The Netherlands 
Levitt, J. 1980. Responses of plants to environmental stresses. Academic Presse, N 
York 
 
Lobell, D.B., G.P., Asner. 2003. Climate and Management Contributions to Recent 
Trends in U.S. Agricultural Yields. Science. 299, 1032. 
 
Lu, C., J., Zhang. 1998. Effects of water stress on photosynthesis, chlorophyll 
fluorescence and photoinhibition in wheat plants. Aust. J. Plant Physiol. 25, 883- 
892. 
 
Lu, C., J., Zhang. 1999. Effect of water stress on photosystem II photochemistry and 
its thermostability in wheat plants. J. Exp. Bot. 336, 1199-1206. 
 
Lu, C., N., Qiu, Q., Lu, B., Wang, T., Kuang. 2003. PSII photochemistry, thermal 
energy dissipation, and the xanthophyll cycle in Kalanchoë daigremontiana 
exposed to a combination of water stress and high light. Physiol. Plant. 118, 173-
182. 
Lu, C., N., Qiu, B., Wang and J., Zhang. 2003. Salinity treatment shows no effects on 
photosystem II photochemistry, but increases the resistance of photosystem II to 
heat stress in halophyte Suaeda salsa. J. Exp. Bot. 54, 851-860. 
Mamedov, M., H., Hayashi, N., Murata. 1993. Effects of glycinebetaine and 
unsaturation of membrane lipids on heat stability of photosynthetic electron-
transport and phosphorylation reactions in Synechocystis PCC6803. Biochim. 
Biophys. Acta 1142, 1-5. 
 
Mamedov, M.D., H., Hayashi, H., Wada, P.S., Mohanty, P G.C., apageorgiou, N., 
Murata. 1991. Glycinebetaine enhances and stabilizes the evolution of oxygen 




Maxwell, K., G.N., Johnson. 2000. Chlorophyll fluorescence - a pratical guide. J. Exp. 
Bot. 51, 659-668. 
Michel, B., M.R., Kaufman. 1973. The osmotic potentiel of polyethlylen glycol 6000. 
Plant Physiol. 51, 914-916. 
 
Misra, A.N., A., Srivastava, R.J., Strasser. 2001. Utilization of fast chlorophyll a 
fluorescence technique in assessing the salt/ion sensitivity of mung bean and 
Brassica seedlings. J. Plant Physiol. 158, 1173-1181. 
 
Miyashita, K., S., Tanakamaru, T., Maitani, K., Kimura. 2005. Recovery responses 
of photosynthesis, transpiration, and stomatal conductance in kidney bean 
following drought stress. Environ. Exp. Bot. 53, 205-214. 
 
Murata, N., P.S., Mohanty, H., Hayashi, G.C., Papageorgiou. 1992. Glycinebetaine 
stabilizes the association of extrinsic proteins with the photosynthetic oxygen-
evolving complex. FEB. 296, 187-189. 
 
Murillo-Amador, B., R., López-Aguilar, C., Kaya, J., Larrinaga-Mayoral, A., 
Flores-Hernández. 2002. Comparative effects of NaCl and polyethylene glycol 
on germination, emergence and seedling growth of cowpea. J. Agron. Crop Sci. 
188, 235-247. 
 
Nelson, N., Ben-Shem A. 2004. The complex architecture of oxygenic photosynthesis.  
Mol. Cell. Bio. 5, 1-12. 
 
Neuner, G., W., Larcher. 1990. Determination of differences in chilling susceptibility 
of two soybean varieties by means of in vivo chlorophyll fluorescence 
measurements. J. Agron. Crop Sci. 164, 73-80. 
 
Nogués, S.,  N.R., Baker. 2000. Effects of drought on photosynthesis in Mediterranean 
plants grown under enhanced UV-B radiation. J. Exp. Bot. 51, 1309-1317. 
 
Ögren, E. 1990. Evaluation of chlorophyll fluorescence as a probe for drought stress in 
willow leaves. Plant Physiol. 93, 1280-1285. 
 
Osmond, C.B. 1994. What is photoinhibition? Some insights from comparisons of 
shade and sun plants. In: Baker NR and Bowyer JR (eds) Photoinhibition of 
Photosynthesis: From Molecular Mechanisms to the Field, pp 1–24. BIOS 
Scientific Publishers, Oxford. 
 
Oukarroum, A., R.J., Strasser. 2004. Phenotyping of dark and light adapted barley 
plants by the fast chlorophyll a fluorescence rise OJIP. S. Afr. J. Bot. 70, 277-283. 
 
Ozturk, L., Y., Demir. 2002. In vivo and in vitro protective role of proline, Plant 
Growth Regul. 38, 259-264. 
 
Pália, T., G., Garab, L.I., Horváth, Z., Kóta. 2003. Functional significance of the 




Panda, D., D.N., Rao, S.G., Sharma, R.J., Strasser, R.K., Sarkar. 2006. 
Submergence effects on rice genotypes during seedling stage: Probing of 
submergence driven changes of photosystem 2 by chlorophyll a fluorescence 
induction O-J-I-P transients. Photosynthetica 44, 69-75. 
 
Panković, D., Z., Sakač, S., Kevrešan, M., Plesničar. 1999. Acclimation to long-term 
water deficit in the leaves of two sunflower hybrids: photosynthesis, electron 
transport and carbon metabolism. J. Exp. Bot. 50, 127-138. 
 
Papageorgiou, G.C., N., Murata. 1995. The unusually strong stabilizing effects of 
glycinebetaine on the structure and function of the oxygen-evolving photosystem 
II complex. Photosynth. Res. 44, 243-252. 
 
Pastenes, C., Horton, P. 1996. Effect of high temperature on photosynthesis in beans. 
I. Oxygen evolution and chlorophyll fluorescence. Plant Physiol. 112, 1245-1251. 
 
Percival, G.C., G.A., Fraser. 2001. Measurement of the salinity and freezing tolerance 
of crataegus genotypes using chlorophyll fluorescence. J. Arb. 27, 233-245. 
 
Percival, G.C., C.N., Sheriffs. 2002. Identification of drought-tolerant woody 
perennials using chlorophyll fluorescence. J. Arb. 28, 215-223.  
 
Pinior, A., G., Grunewaldt-Stöcker, H., Von Alten, R.J., Strasser.  2005. 
Mycorrhizal impact on drought stress tolerance of rose plants probed by 
chlorophyll a fluorescence, proline content and visual scoring. Mycorrhiza. 15, 
596-605. 
 
Plaut, Z., E., Federman. 1991. Acclimation of CO2 assimilation in cotton leaves to 
water stress and salinity. Plant Physiol. 97, 515-522. 
 
Poulson, M., G., Samson, J., Whitmarsh. 1995. Evidence That Cytochrome b559 
Protects Photosystem I1 against Photoinhibition. Biochemistry 34, 10932-10938. 
 
Qiu, N., C., LU. 2003. Enhanced tolerance of photosynthesis against high temperature 
damage in salt-adapted halophyte Atriplex centralasiatica plants. Plant Cell. Env. 
26, 1137-1145. 
 
Ranjbarfordoei, A., R., Samson, R., Lemeur, P., Van Damme. 2000. Effect of 
drought stress induced by polyethylene glycol on pigment content and 
photosynthetic gas exchange of Pistacia Khinjuk and P. mutica. Photosynthetica. 
38, 443-447. 
 
Rhodes, D., A.D., Hanson. 1993. Quaternary ammonium and tertiary sulfonium 
compounds in higher plants. Annu. Rev. Plant Physiol. Plant Mol. Biol. 44, 357-
384. 
 
Saab I.N., Sharp R.E., Pritchard J. 1990. Increased endogenous abscisic acid 
maintains primary root growth and inhibits shoot growth of maize seedlings at low 
water potentials. Plant Physiol. 93, 1329-1336. 
  167
Saccardy, K., B., Pineau, O., Roche, G., Cornic. 1998. Photochemical efficiency of 
Photosystem II and xanthophyll cycle components in Zea mays leaves exposed to 
water stress and high light. Photosynth. Res. 56, 57-66.  
 
Sarker, B., C.M., Hara. 2004. Periodic drought stress effect on evapotranspiration, 
root hydraulic conductance and fruit yield efficiency of Eggplant. Asia. J. Plant 
Sci. 3, 132-139. 
 
Sayed, O.H. 2003. Chlorophyll fluorescence as a tool in cereal crop research. 
Photosynthetica. 41, 321-330. 
 
Schansker, G., A., Srivastava, Govindjee, R.J., Strasser. 2003. Characterisation of 
the 820-nm transmission signal paralleling the chlorophyll a fluorescence rise 
(OJIP) in pea leaves. Funct. Plant Biol. 30, 785-796. 
 
Seemann, J.R., W.J.S., Downton, J.A., Berry. 1986. Temperature and leaf osmotic 
potential as factors in the acclimation of photosynthesis to high temperature in 
desert plants. Plant Physiol. 80, 926-930. 
 
Schuster, W.S., R.K., Monson. 1990. An examination of the advantages of C3-C4 
intermediate photosynthesis in warm environments. Plant Cell Environ. 13, 903-
912. 
 
Shanahan, J.F., I.B., Edwards, J.S., Quick, J.R., Fenwick. 1990. of heat tolerance in 
the common bean by use of conductivity. J. Membrane thermostability and heat 
tolerance of spring wheat. Am. Soc. Hort. Sci. 110:680–683. Crop Sci. 30, 247-
251. 
 
Sigfridsson, K. 1998. Plastocyanin, an electron-transfer protein. Photosynth. Res. 57, 1-
28. 
 
Smirnoff, N.1993. The role of active oxygen in the response of plants to water-deficit 
and desiccation. New Phytol. 125, 27-58. 
 
Strasser, B.J. 1997. Donor side capacity of photosystem II probed by chlorophyll a 
fluorescence transients. Photosynth. Res. 52, 147-155. 
 
Strasser, R.J. 1981. The grouping model of plant photosynthesis: heterogeneity of 
photosynthetic units in thylakoids. In: Akoyunoglou G., (Ed), Photosynthesis: 
Structure and Molecular Organisation of the Photosynthetic Apparatus, Vol. III. 
Balaban International Science Services, Philiadelphia, USA, pp.727-737. 
 
Strasser, R.J., H., Greppin. 1981. Primary reactions of photochemistry in higher 
plants. In: Akoyunoglou G., (Ed), Photosynthesis: Structure and Molecular 
Organisation of the Photosynthetic Apparatus, Vol. III. Balaban International 
Science Services, Philiadelphia, USA, pp.717-726. 
 
Strasser, R.J. 1986. Mono-bi-tri and polypartite models in photosynthesis. Photosynth. 
Res. 10, 255-276. 
 
  168
Strasser, R.J., A., Srivastava, Govindjee. 1995. Polyphasic chlorophyll a fluorescence 
transient in plants and cyanobacteria. Photochem. Photobiol. 61, 32-42. 
 
Strasser, R.J., A.D., Stirbet. 1998. Heterogeneity of photosystem II probed by the 
numerically simulated chlorophyll a fluorescence rise (O-J-I-P). Math. Comput. 
Simulat. 48, 3-9. 
 
Strasser, R.J., A., Srivastava, M., Tsimilli-Michael. 1999. Screening the vitality and 
photosynthetic activity of plants by the fluorescence transient. In: R.K. Behl, M.S. 
Punia, B.P.S. Lather (eds), Crop Improvement for Food Security, pp. 72-115. 
SSARM, Hisar, India. 
 
Strasser, R.J., A., Srivastava, M., Tsimilli-Michael. 2000. The fluorescence transient 
as a tool to characterise and screen photosynthetic samples. In: M. Yunus, U. 
Pathre, P. Mohanty (eds). Probing photosynthesis: mechanisms, regulation and 
adaptation,  pp. 445-483. Taylor & Francis, London, GB. 
 
Strasser, R.J., A., Srivastava, M., Tsimilli-Michael. 2004. Analysis of the chlorophyll 
a fluorescence transient. In: Advances in Photosynthesis and Respiration. Vol. 19; 
Chlorophyll Fluorescence a Signature of Photosynthesis. G. Papageorgiou and 
Govindjee (eds), Kluwer Academic Publishers, the Netherlands. pp. 321-362. 
 
Strauss, A.J., G.H.J., Krüger, R.J., Strasser, P.D.R., Van Heerden. 2006. Ranking 
of dark chilling tolerance in soybean genotypes probed by the chlorophyll a 
fluorescence transient O-J-I-P.  Environ. Exp. Bot. 56, 147-157. 
 
Srivastava, A., R.J., Strasser, Govindjee. 1995. Polyphasic rise of chlorophyll a 
fluorescence intensity and quantum yield of photosystem II of herbicide-resistant 
D1 mutants of Chlamydomonas reinhardtii. Photosynth. Res. 43, 131-141. 
Srivastava, A. and Strasser, R. J. Stress and stress management of land plants during 
a regular day. J. Plant Physiol. 148: 445-455 (1996)  
Srivastava, A., B., Guissé, H., Greppin, R.J., Strasser. 1997. Regulation of antenna 
structure and electron transport in photosystem II of Pisum sativum under elevated 
temperature probed by the fast polyphasic chlorophyll a fluorescence transient: 
OKJIP. Biochim. Biophys. Acta. 1320, 95-106. 
 
Susplugas, S., A., Srivastava, R.J., Strasser. 2000. Changes in the photosynthetic 
activities during several stages of vegetative growth of Spirodela polyrhiza: effect 
of chromate. J. Plant. Physiol. 157, 503-512. 
 
Stewart, D.H., Brudvig, G.W. 1998. Cytochrome b559 of photosystem II. Biochim. 
Biophys. Acta 1367,  63-87. 
 
Tardieu, F., E., Dreyer. 1997. Régulation des échanges gazeux par les plantes 
soumises à la sécheresse. In L'eau dans l'espace rural. Production végétale et 
qualité de l'eau. edited by INRA-Éditions. Institut National de Recherche 




Tomek, P., P., Ilík, D., Lazár, M., Štroch, J., Nauš. 2003. On the determination of 
QB-non-reducing photosystem II centers from chlorophyll a fluorescence 
induction, Plant Sci. 164, 665-670. 
 
Tóth, S.Z., G., Schansker, J., Kissimon, L., kovács, G., Garab, R.J., Strasser. 2005. 
Biophysical studies of photosystem II-related recovery processes after a heat pulse 
in barley seedlings (Hordeum vulgare L.). J. Plant. Physiol. 162, 181-194. 
 
Tuberosa R., Salvi S., Sanguineti M.C., Landi P., Maccaferri M., Conti S. (2002). 
Mapping QTLs regulating morpho-physiological traits and yield: case studies, 
shortcomings and perspectives in drought-stressed maize. Ann. Bot. 89, 941-63. 
 
Tsimilli-Michael, M., M., Pêcheux, R.J., Strasser. 1998. Vitality and stress adaptation 
of the symbionts of coral reef and temperate foraminifers probed in hospite by the 
fluorescence kinetics O-J-I-P. Archs. Sci. Genève 51, 205-240.  
 
Van Rensburg, L., G.H.J., Krüger, P., Eggenberg, R.J., Strasser. 1996. Can 
screening criteria for drought resistance in Nicotiana tabacum L. be derived from 
the polyphasic rise of the chlorophyll a fluorescence transient (OJIP)? S. Afr. J. 
Bot. 62, 337-341. 
 
Van Heerden, P.D.R., M., Tsimilli-Michael, G.H.J., Krüger, R.J., Strasser. 2003. 
Dark chilling effects on soybean genotypes during vegetative development: 
parallel studies of CO2 assimilation, chlorophyll a fluorescence kinetics O-J-I-P 
and nitrogen fixation. Physiol. Plant. 117, 476-491. 
 
Van Heerden, P.D.R., R.J., Strasser, G.H.J., Krüger. 2004. Reduction of dark 
chilling stress in N2-fixing soybean by nitrate as indicated by chlorophyll a 
fluorescence kinetics. Physiol. Plant. 121, 239-249.     
 
Van Neil, C.B. 1929. Photosynthesis in bacteria. In Contribution to marine biology, 
161-169. Stanford university. 
 
Volaire, F., H., Thomas, F., Lelievre. 1998. Survival and recovery of perennial forage 
grassesunder prolonged Mediterranean drought I. Growth, death, water relations 
and solute content in herbage and stubble. New Phytol. 140, 439-449. 
 
Whalley, W.R., A.G., Bengough, A.R., Dexter. 1998. Water stress induced by PEG 
decreases the maximum growth pressure of the roots of pea seedlings. J. Exp. Bot. 
l49,  
 
Xie, S., X., Luo. 2003. Effect of leaf position and age on anatomical structure, 
photosynthesis, stomatal conductance and transpiration of Asian pear. Bot. Bull. 
Acad. Sin. 44, 297-303. 
 
Xing, W., C. B. Rajashekar. 1999. Alleviation of water stress in beans by exogenous 
glycinebetaine. Plant Sci. 148, 185-195. 
 
  170
Yamane, Y., Y., Kashino, H., Koike, K., Satoh. 1997. Increases in the fluorescence Fo 
level and reversible inhibition of Photosystem II reaction center by high-
temperature treatments in higher plants. Photosynth. Res. 52, 57-64. 
 
Yamane, Y., T., Shikanai, Y., Kashino, H., Koike, K., Satoh. 2000. Reduction of QA 
in the dark: Another cause of fluorescence Fo increases by high temperatures in 
higher plants. Photosynth. Res. 63, 23-34. 
 
Yamaoka, T., K., Satoh, S., Katoh. 1978. Photosynthetic activities of a thermophilic 
blue-green alga. Plant Cell Physiol. 19, 943–954. 
 
Yamori, W., K., Knoguchi, I., Terashima. 2005. Temperature acclimation of 
photosynthesis in spinach leaves: analyses of photosynthetic components and 
temperature dependencies of photosynthetic partial reactions. Photosynth. Res. 28, 
536-547 
Yordanov, I., Tsonev, T., Goltsev, V., Kruleva, L., Velikova, V. 1997. Interactive 
effect of water deficit and high temperature on photosynthesis of sunflower and 
maize plants. 1. Changes in parameters of chlorophyll fluorescence induction 
kinetics and fluorescence quenching. Photosynthetica 33, 391-402. 
Yordanov, I., V., Velikova, T., Tsonev. 2000. Plant responses to drought, acclimation 
and stress tolerance. Photosynthetica 38, 171-186. 
 
Zlatev Z.,S., Yordanov, I.,T. 2004. effects of soil drought on photosynthesis and 
chlorophyll fluorescence in bean plants. Bulg J plant Physiol. 30, 3-18. 
 












































Annexe II-1: Déficit hydrique osmotique induit par le polyéthylène glycol-6000 
 
A. Test F de l’analyse de variance sur les variables pourcentage de germination, pourcentage 
d’émergence et longueur de racine  pour les facteurs Variétés, polyéthylène glycol 
(PEG) et leur interaction 
 
 DDL Germination % Emergence % Longueur de racine 
Variétés (Var) 9 90.00** 100.89** 27.76** 
PEG  4 475.19** 462.12** 180.50** 
Var*PEG 36 6.45** 6.68** 1.64** 
** ; test significatif à 5% 
 
B. Comparaison des moyenne des variables germination, émergence et longueur de 
racine pour le facteur variété 
 





 Aït Baha 83.81  B 73.06  B 3.23  A 
 Ighrem 70.29  E 63.65  D 2.91  B 
Variétés locales Immouzzer 87.10  A 81.39  A 2.31  E 
 Tarodant 77.60  C 67.65  C 2.55  D 
 Tiznit 63.16  F 46.99  E 2.43  E 
 Arig 8 79.78  B 71.50  B 2.09  F 
 Igrane 47.75  G 35.70  F 1.82  G 
Variétés modernes Lannaceur 81.17  B 72.42  B 3.07  A 
 Massine 75.13  D 69.54  B 2.36  E 
 Rabat 071 71.16  E 61.54  D 2.75  C 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-
Keuls test au niveau 0.05 P) 
 
 
C. Comparaison des moyenne des variables germination, émergence et longueur de 
racine pour le facteur PEG 
 
PEG 
(MPa) Germination Emergence Longueur de racine 
0 96.11  A 89.58  A 3.61  A 
0.5 85.38  B 76.69  B 2.96  B 
1 76.97  C 67.28  C 2.59  C 
1.5 60.17  D 49.63  D 2.03  D 
2 49.84  E 38.54  E 1.56  E 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-







D. Test F de l’analyse de variance sur les variables Le rendement quantique de la  
photochimie primaire (FV/FM), index de performance (PI), traping (TRo/RC) et la pente de  
la fluorescence chlorophyllienne variable (dV/dt) pour les facteurs Variétés, polyéthylène  
glycol (PEG) et leur interaction 
 
 DDL FV/FM PI TR/RC dV/dt 
Variétés (Var) 9 6.31 n.s 7.99** 46.22** 11.37** 
PEG 4 10.43** 19.44** 12.55** 18.89** 
Var*PEG 35 0.6618** 0.905** 2.21** 1.30** 
** ; test significatif à 5% 
n.s ; non significatif 
 
E. Comparaison des moyenne des variables Le rendement quantique de la photochimie 
primaire (FV/FM), index de performance (PI), traping (TRo/RC) et la pente de la 
fluorescence chlorophyllienne variable (dV/dt) pour le facteur PEG 
 
Origine Variétés FV/FM PI TRo/RC dV/dt 
 Aït Baha 0.74  A 11.14  A 2.99  C 1.16  C 
 Ighrem 0.72  B 10.10  AB 3.23  A 1.19  B 
Variétés locales Immouzzer 0.72  B 9.85    B 3.16  B 1.23  B 
 Tarodant 0.74  A 10.56  AB 3.02  C 1.21  B 
 Tiznit 0.73  A 9.92    B 2.75  E 1.21  B 
 Arig 8 0.72  B 8.74    C 3.11  B 1.29  A 
 Igrane 0.73  A 8.79    C 2.83  D 1.32  A 
Variétés modernes Lannaceur 0.73  A 10.75  AB 3.04  C 1.18  B 
 Massine 0.73  B 9.64    BC 3.10  B 1.24  B 
 Rabat 071 0.73  B 10.28  AB 3.06  C 1.18  B 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-
Keuls test au niveau 0.05 P) 
 
 
F. Comparaison des moyenne des variables Le rendement quantique de la photochimie 
primaire (FV/FM), index de performance (PI), traping (TRo/RC) et la pente de la 




(MPa) FV/FM PI TRo/RC dV/dt 
0 0.74  A 11.09  A 2.94  C 1.17 C
0.5 0.73  A 10.63  A 3.02  B 1.19 C
1 0.72  B 9.60  B 3.05  A 1.23 B
1.5 0.72  B 9.26  B 3.08  A 1.26 A
2 0.73  B 9.24  B 3.03  A 1.27 A
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-
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Annexe II-2: Effet de déficit hydrique induit par un arrêt d’arrosage et de la  récupération 
 
Test F de l’analyse de variance sur les variables la fluorescence variable relative à J  (VJ), la fluorescence variable relative à I  (VI), absorption 
par section de feuille illuminée (ABS/CSM), capture de l’énergie par section de feuille illuminée (TRo/CSM),  transport d’électron par centre 
réactionnel (ETo/RC), nombre de centre réactionnels actifs par section de feuille illuminée (RC/CSM), transport d’électron par section de feuille 
illuminée (ETo/CSM), le nombre de centre réactionnels par absorbance (RC/ABS), la performance des réaction photochimiques (φo/1-φo) et la 
performance des réaction non-photochimiques (ψo/1-ψo) 
 
 DDL VJ VI RC/CSM ABS/CSM TR/CSM ET/CSM RC/ABS φPo /(1- φPo) ψo/ (1- ψo) 
Variétés 9 11 n.s 15.7 n.s 9.12** 33.44** 23.29** 18.53** 18.36** 18.83** 10.76** 
Traitement 2 97.22** 12.33** 200.29** 600.73** 426.92** 387.09** 21.15** 44.31** 95.09** 
Var*trait 18 27.66** 11.79** 38.95** 45.95** 40.94** 45.06** 21.73** 13.01** 31.12** 
** ; test significatif à 5%, n.s ; non significatif 
 
Comparaison des moyennes des variables VJ, VI, ABS/CSM, TRo/CSM,  ETo/RC, RC/CSM, ETo/CSM, RC/ABS, φo/1-φo et ψo/1-ψo pour le facteur 
variété 
Origine Variétés VJ VI RC/CSM ABS/CSM TR/CSM ET/CSM RC/ABS φPo /(1- φPo) ψo/ (1- ψo) 
 Aït Baha 0.38  C 0.75  C 969.47  B 3003.98  A 2266.31  B 1396.24  A 3.21  E 3.14  C 1.62  A 
 Ighrem 0.39  C 0.82  A 978.08  A 2772.51  C 2166.39  C 1312.27  B 3.51  C 3.59  A 1.54  C 
Variétés locales Immouzzer 0.38  C 0.81  B 991.72  A 2886.54  B 2249.30  B 1371.95  A 3.43  D 3.54  B 1.58  B 
 Tarodant 0.37  D 0.80  B 1026.77A 2891.83  B 2257.98  B 1409.72  A 3.55  B 3.56  A 1.69  A 
 Tiznit 0.40  B 0.80  B 939.49  C 2773.79  C 2147.09  C 1289.96  B 3.39  D 3.45  B 1.49  C 
 Arig 8 0.42  A 0.81  B 1001.61A 2902.46  B 2273.35  B 1339.71  B 3.43  D 3.62  A 1.43  D 
 Igrane 0.38  C 0.80  B 952.70  B 2602.56  E 2043.85  D 1256.36  C 3.66  A 3.68  A 1.62  A 
Variétés modernes Lannaceur 0.40  B 0.82  A 955.43  B 2681.48  D 2098.42  C 1258.99  C 3.52  B 3.63  A 1.51  C 
 Massine 0.39  C 0.83  A 990.91  A 3043.38  A 2359.48  A 1422.48  A 3.25  E 3.46  B 1.52  C 
 Rabat 071 0.40  B 0.81  B 881.56  D 2590.11  E 2011.86  E 1213.08  C 3.39  D 3.48  B 1.53  C 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-Keuls test au niveau 0.05 P) 
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Comparaison des moyennes des variables VJ, VI, ABS/CSM, TRo/CSM,  ETo/RC, RC/CSM, ETo/CSM, RC/ABS, φo/1-φo et ψo/1-ψo pour le facteur 
traitement 
 
 VJ VI RC/CSM ABS/CSM TR/CSM ET/CSM RC/ABS φPo /(1- φPo) ψo/ (1- ψo) 
Stress hydrique modéré 0.41  A 0.81  A 847.37   C 2405.75  C 1887.26  C 1115.00  C 3.50  A 3.65  A 1.44  C 
Stress hydrique sévère 0.37  C 0.79  B 1009.64 B 2921.32  B 2271.36  B 1417.70  B 3.47  A 3.51  B 1.69  A 
Récupération 0.39  B 0.81  A 1047.01 A 3105.16  A 2396.11  A 1442.79  A 3.35  B 3.40  C 1.52  B 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-Keuls test au niveau 0.05 P) 
 
 
Annexe II-3: L’effet de déficit hydrique induit par des feuilles détachées et 
déshydratées 
Test F de l’analyse de variance sur les Le rendement quantique de la photochimie 
primaire (FV/FM), la pente de la fluorescence chlorophyllienne variable (dV/dt), 
variable fluorescence à 2 ms (VJ) et index de performance (PI) pour les facteurs variétés 
(var), feuille (feuil) traitement (trait) et les interactions: Var*feuil, Var*Trait, 
Feuil*Trait et Var*feuil*Trait 
 
 DDL FV/FM dV/dt VJ PI 
Varités (Var) 9 3.18** 13.55** 7.62** 7.30** 
Feuilles (Feuil) 1 174.20** 144.39** 10.44** 286.12** 
Traitement (Trait) 2 193.95** 254.47** 196.13** 481.74** 
Var*feuil 9 5.20** 9.62** 3.08** 10.13** 
Var*Trait 18 1.35** 2.85** 3.58** 1.38** 
Feuil*Trait 2 21.88** 8.30** 2.70** 47.17** 
Var*feuil*Trait 18** 2.25** 1.748** 2.34** 1.511** 
** ; test significatif à 5% 
 
Comparaison des moyenne des variable Le rendement quantique de la photochimie 
primaire (FV/FM), la pente de la fluorescence chlorophyllienne variable (dV/dt), variable 
fluorescence à 2 ms (VJ) et index de performance (PI) pour les facteurs variétés 
   
Origine  Variétés FV/FM dV/dt VJ PI 
 Aït Baha 0.77  AB 1.19  A 0.47  A 13.38  B
 Ighrem 0.78  A 1.08  B 0.46  A 14.88  B
Variétés locales Immouzzer 0.77  AB 1.17  A 0.46  A 13.43  B
 Tarodant 0.77  B 0.98  C 0.41  B 16.25  A
 Tiznit 0.77  B 1.00  C 0.40  B 16.19  A
 Arig 8 0.77  AB 1.19  A 0.47  A 13.05  C
 Igrane 0.77  AB 1.12  A 0.43  B 14.61  B
Variétés modernes Lannaceur 0.77  AB 1.09  B 0.45  A 14.54  B
 Massine 0.77  AB 1.13  A 0.43  B 14.07  B
 Rabat 071 0.77  AB 1.0  B 0.43  B 14.51  B
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-
Keuls test au niveau 0.05 P) 
 
Comparaison des moyenne des variable Le rendement quantique de la photochimie 
primaire (FV/FM), la pente de la fluorescence chlorophyllienne variable (dV/dt), variable 
fluorescence à 2 ms (VJ) et index de performance (PI) pour le Facteur traitement 
 
 Temps de déshydratation FV/FM dV/dt VJ PI 
0 h 0.78  A 0.92  C 0.37  C 19.42  A 
4 h 0.78  A 1.13  B 0.45  B 14.38  B 
24 h 0.75  C 1.26  A 0.51  A 9.68  C 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-









Test F de l’analyse de variance sur les variables fluorescence minimale (Fo), fluorescence 
maximale (FM) et Le rendement quantique de la photochimie primaire (FV/FM) 
Pour les facteurs variétés. Température et leur interaction. 
 
 DDL Fo FM FV/FM 
Variétés (Var) 9 9.64** 4.62** 6.32** 
Température (Temp) 5 438.17** 592.91** 836.06**
Var * temp 45 3.37** 5.149** 2.62** 
** ; test significatif à 5% 
 
Comparaison des moyennes des variables fluorescence minimale (Fo), Fluorescence  
maximale (FM) et Le rendement quantique de la photochimie primaire (FV/FM)  
Pour les facteurs variétés 
 
Origine  Variétés Fo FM FV/FM 
 Aït Baha 921.7  A 2698.3   C 0.61  D 
 Ighrem 846.1  B 2741.4   AB 0.65  B 
Variétés locales Immouzzer 769.2  B 2678.2   C 0.67  B 
 Tarodant 822.2  B 2785.7   AB 0.66  B 
 Tiznit 846.3  B 2689.8   C 0.64  C  
 Arig 8 831.1  B 2849.5   A 0.68  B 
 Igrane 815.3  B 2786.1   AB 0.67  B 
Variétés modernes Lannaceur 763.9  B 2645.4   C 0.68  A 
 Massine 839.5  B 2846.3   A 0.66  B 
 Rabat 071 855.4  B 2731.1   AB 0.65  B 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-
Keuls test au niveau 0.05 P) 
 
Comparaison des moyennes des variables fluorescence minimale (Fo), fluorescence 





Fo FM FV/FM 
 
25 667.90  C 3118.88  B 0.78   A 
30 751.84  B 3258.78  A 0.76   AB 
35 765.08  B 3081.64  B 0.75   B 
40 743.22  B 3070.32  B 0.75   B 
45 756.12  B 2162.20  C 0.63   C 
50 1302.4  A 1779.42  D 0.26   D 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-
Keuls test au niveau 0.05 P) 
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Température combinée avec un stress hydrique modéré 
Test F de l’analyse de variance sur les variables fluorescence minimale (Fo), 
Fluorescence maximale (FM) et Le rendement quantique de la photochimie primaire 
(FV/FM) pour les facteurs variétés, température (combinée avec un stress hydrique 
modéré) et leur interaction. 
 
 DDL Fo FM FV/FM 
Variétés (Var) 9 6.20** 5.70** 4.10** 
Température (Temp) 5 77.62** 311.76** 186.88**
Var * temp 45 3.00** 5.17** 2.31** 
** ; test significatif à 5% 
 
Comparaison des moyennes des variables fluorescence minimale (Fo), Fluorescence 
maximale (FM) et Le rendement quantique de la photochimie primaire (FV/FM) pour le 
facteur variété 
  
Origine  Variétés Fo FM FV/FM 
 Aït Baha 797.33  A 2808.43  A 0.70  A 
 Ighrem 749.40  B 2796.13  A 0.71  A 
Variétés locales Immouzzer 708.13   D 2765.66  A 0.73  A  
 Tarodant 747.20  B 2759.93  A 0.72  A 
 Tiznit 750.50  B 2582.13  E 0.68  B 
 Arig 8 755.60  B 2704.26  A 0.70  B 
 Igrane 775.96  A 2635.66  D 0.68  B 
Variétés modernes Lannaceur 812.03  A 2724.83 A 0.68  B  
 Massine 731.26  C 2666.20 C 0.70  A  
 Rabat 071 790.53  A 2673.80  B 0.68  B 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-
Keuls test au niveau 0.05 P) 
 
 
Comparaison des moyennes des variables fluorescence minimale (Fo), Fluorescence 
maximale (FM) et Le rendement quantique de la photochimie primaire (FV/FM) pour le 
facteur température (combinée avec un stress hydrique modéré) 
 
 
Température (°C) Fo FM FV/FM 
25 667.90  E 3118.88  A 0.78  A 
30 719.72  D 2915.76  B 0.75  B 
35 712.82  D 2812.40  C 0.74  B 
40 754.34  C 2884.42  B 0.73  B 
45 800.40  B 2613.48  D 0.68  C 
50 915.60  A 1925.30  E 0.51  D 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-






Annexe III-2: Effet de la température accumulative de 30 à 50 °C. 
 
Test F de l’analyse de variance sur les Le rendement quantique de la photochimie 
primaire (FV/FM) et traping (TRo/RC) pour les facteurs variétés, traitement et température 
 
 DDL FV/FM TRo/RC 
Variété 2 20.51** 2.06 **
Traitement 1 11.02 ** 4.51 **
Température 5 137.8 ** 21.11 **
** ; test significatif à 5% 
 
Comparaison des moyennes des variables Le rendement quantique de la photochimie 
primaire (FV/FM) et traping (TRo/RC) pour le facteurs variété 
 
 FV/FM TRo/RC 
Aït Baha 0.67  B 2.82  A 
Immouzzer 0.70  A 2.82  A 
Lannaceur 0.70  A 2.95  A 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-
Keuls test au niveau 0.05 P) 
 
Comparaison des moyennes des Le rendement quantique de la photochimie primaire 
(FV/FM) et traping (TRo/RC) pour le facteurs tenpérature  
 
 FV/FM TRo/RC 
25 °C 0.75   A 2.60   B 
30 °C 0.74   AB 2.75   B 
35 °C 0.73   BC 2.75   B 
40 °C 0.71   C 2.73   B 
45 °C 0.68   D 2.76   B 
50 °C 0.57   E 3.49   A 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-












Annexe III-3: Effet accumulatif des hautes températures à 40 et 45 °C. 
 
Test F de l’analyse de variance sur les variables fluorescence minimale (Fo), fluorescence 
maximale (FM), Le rendement quantique de la photochimie primaire (FV/FM) et traping 
(TRo/RC) pour les facteurs variétés, traitement, température et temps 
 
Source DDL Fo FM FV/FM TRo/RC 
Variétés 2 22.14** 38.57** 22.08** 22.85** 
Température 1 835.78** 2819.78** 2198.11** 118.11** 
Traitement 1 79.5** 837.03** 94.41** 156.54** 
Temps 19 54.09** 122.76** 82.6** 69.59** 
** ; test significatif à 5% 
 
Comparaison des moyennes des variables fluorescence minimale (Fo), fluorescence 
maximale (FM), Le rendement quantique de la photochimie primaire (FV/FM) et traping 
(TRo/RC) pour le facteur variété 
 Fo FM FV/FM TRo/RC 
Aït Baha 544.72   B 1390.01   A 0.57   A 2.70   B 
Immouzzer 557.45   A 1277.34   C 0.52   B 2.82   A 
Lannaceur 533.00   C 1326.24   B 0.56   A 2.61   C 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-



















Annexe III-4: Récupération après un traitement à 40 et 45 °C 
 
Test F de l’analyse de variance sur les variables Le rendement quantique de la 
photochimie primaire (FV/FM) et traping (TRo/RC) pour les facteurs variétés, traitement et 
récupération 
 
Source DDL FV/FM TRo/RC 
Température 2 3432.07 ** 722.95 ** 
Variétés 2 162.79 ** 8.38 ** 
Traitement 1 20.45 ** 10.83 ** 
Récupération 6 121.42  ** 93.66 ** 
** ; test significatif à 5% 
 
Comparaison des moyennes des variables Le rendement quantique de la photochimie 
primaire (FV/FM) et traping (TRo/RC) pour le facteur variété 
 
 FV/FM TRo/RC 
Aït Baha 3.13   B 0.62   C 
Immouzzer 3.08   B 0.66   B 
Lannaceur 3.23   A 0.69   A 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-
Keuls test au niveau 0.05 P) 
 
Comparaison des moyennes des variables Le rendement quantique de la photochimie 
primaire (FV/FM) et traping (TRo/RC) pour le facteurs traitement 
 
 FV/FM TRo/RC 
25 °C 0.77   A 2.39   C 
40 °C 0.73   B 2.99   B 
45 °C 0.46   C 4.07   A 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-
Keuls test au niveau 0.05 P) 
 
Comparaison des moyennes des variables Le rendement quantique de la photochimie 
primaire (FV/FM) et traping (TRo/RC) pour le facteurs récupération 
 
Temps FV/FM TRo/RC 
avant 0.76   A 2.28   F 
0 min 0.62   C 3.35   C 
10 min 0.64   B 3.67   A 
20 min 0.63   B 3.53   B 
40 min 0.63   BC 3.26   C 
80 min 0.63   BC 3.07   D 
160 min 0.64   B 2.88   E 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-
Keuls test au niveau 0.05 P) 
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Annexe III-5: L’effet de glycine betaine (Gb) et proline (Pro) 
 
 
Test F de l’analyse de variance sur les variables FV/FM et PI pour les facteurs traitement  
et température (25 et 45 °C) 
 
Source DDL FV/FM PI 
Traitement (Trait) 2 27.54** 17.27** 
Température  (Temp) 1 186.74** 44.27** 
Trait*Temp 2 30.55** 41.53** 
** ; test significatif à 5% 
 
Comparaison des moyennes des variables Le rendement quantique de la photochimie 
primaire (FV/FM) et l’index de performance (PI) pour le facteur traitement 
 
 FV/FM PI 
Contrôle 0.72   C 22.72   B 
Glycine betaine 0.76   B 20.00   B 
Proline 0.79   A 29.66   A 
Les moyennes avec différentes lettres sont significativement différentes (Newman-
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